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Mit 13 Textabbildungen 


1. Aufgabenstellung 


Unter Nachrichtenverarbeitung verstehen wir das 
Zusammentfihren von mehreren Nachrichten nach be- 
stimmten GesetzmaBigkeiten. Das Resultat der 
Nachrichtenverarbeitung ist wieder eine Nachricht. 
Im Zentralnervensystem werden die von den Sinnes- 
organen kommenden Nachrichten verarbeitet. Dies 
geschieht in einer groBen Zahl von Stufen. Die in den 
_ Nervenfasern eines einzelnen Sinnesorgans, z.B. des 
Gehérs, iibertragenen Signale werden an den Syn- 
apsen von einzelnen Nervenzellen zusammengefihrt. 
Die Ausgangssignale dieser Zellen werden wieder 
anderen Nervenzellen als Eingangssignale zugefihrt, 
so daB sich eine ganze Verarbeitungskette schon bei 
einem einzelnen Sinnesorgan ergibt. Es mu8 an- 
genommen werden, daf die in solchen Ketten er- 
zeugten Signale von irgendeiner Stufe ab mit Signalen 
aus anderen Sinnesorganen und auch mit gespeicherten 
Informationen kombiniert werden, so da in viel- 
faltiger Weise neue Signale entstehen, die den Wahr- 
nehmungen, den Erfahrungen, den AuSerungen und 
Handlungen zugrunde liegen. 

Der Grundvorgang der Nachrichtenverarbeitung 
im Zentralnervensystem spielt sich also in der ein- 
zelnen Nervenzelle ab. Hierfiir kann ein Schema nach 
Abb. 1 angenommen werden. An dem Zellkérper K 
und seinen Dendriten endigen die Nervenleitungen 
anderer Zellen als Signaleinginge H. Das Axon A 
bildet die Ausgangsleitung, die mit ihren Verzwei- 
gungen wieder auf anderen Nervenzellen endigt. Das 
Axon dient zur Nachrichteniibertragung. Die Nach- 
richtenverarbeitung findet an den Ubergingen (Syn- 
apsen) zwischen den Eingingen # und dem Zell- 
kérper statt. Uber die nachrichtenverarbeitende 
Funktion der Nervenzelle bestehen heute auf Grund 
des vorliegenden physiologischen Materials ungefahr 
iibereinstimmende Vorstellungen, wenigstens soweit 
es sich um die dafiir wesentlichen Vorginge handelt 
[1], [2]. Nach diesen Vorstellungen ist eine Reihe 
von elektrischen Modellen entwickelt worden [3—6], 
[14], die hauptsiichlich dazu dienen sollen, das Zusam- 
menwirken einer groBen Zahl solcher Zellen im 
Zentralnervensystem zu studieren. Dabei werden 
meist erhebliche Vereinfachungen iiber die Funktion 
der Zelle eingefiihrt, so daB diese mehr oder weniger 
als Schalter mit einigen bestimmten zusitzlichen 
Eigenschaften wirkt. In [4] wurde ein Modell an- 
gegeben, das versucht, alle wesentlichen iiber die 
nachrichtenverarbeitende Funktion der Nervenzelle 
bekannten Eigenschaften zu beriicksichtigen. Ver- 
suche mit einem solchen Modell haben gezeigt, dab 
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schon die einzelne Nervenzelle interessante und 
wichtige Funktionen der Nachrichtenverarbeitung 
auszufiihren in der Lage ist. Uber diese Versuche 
soll im folgenden berichtet werden. 


2. Modell fiir die nachrichtenverarbeitenden Funktionen 
eines einzelnen Neurons 

Das Modell geht von folgenden drei Hypothesen 

aus, die sich aus den vorliegenden physiologischen 


Abb. 1. Schema einer Nervenzelle. H Hinginge; 4 Axon 


Untersuchungen ergeben und iiber die heute wenig- 
stens grundsitzliche Ubereinstimmung zu bestehen 
scheint. 

1. In den synaptischen Spalten werden durch die ein- 
laufenden Stromimpulse Ubertragerstoffe freigesetzt, 
die erregend oder hemmend auf die Zellmembran 
einwirken. Diese Stoffe verschwinden wieder, wenn 
die Stromimpulse ausbleiben, entweder durch Dit- 
fusion oder durch Reaktion mit einem Ferment. Fir 
die wihrend eines Zeitelementes dt entstehenden 
erregenden bzw. hemmenden Stoffmengen dm, baw. 
dm,, werden daher folgende Ansatze gemacht 


dm, =%,%,dt — B,m, dt, 
dm, =, t,dt —B,m,dt. 


(1) 


Die ersten Summanden rechts entsprechen dem Fara- 
dayschen Gesetz des Stofftransportes, die zweiten — 
Summanden der Diffusion oder einer einfachen che- 
mischen Reaktion. m, und m, sind die in dem be- 
trachteten Zeitpunkt an der betreffenden Synapse 
vorhandenen wirksamen Stoffmengen. 7, und % 
sind die Augenblickswerte des Stromes in einer er- 
regenden bzw. hemmenden Leitung H. «, und a, 
enthalten im wesentlichen die Faradaykonstante sowie 
Valenzen, sind also von der Temperatur weitgehend 
unabhangig, wihrend die Reaktionskonstanten Be 
und f;, stark von der Temperatur abhangen konnen. 
Es ist denkbar, daB diese ,,Konstanten™ tiber langere 


1 


eh, Zeitabschnitte betrachtet sich auch zeitlich aéndern. 
eR Zum Beispiel konnte die Plastizitat des Neurons, die 
‘heute vielfach als eine mégliche Erklarung fir die 
: - Vorgiinge des Lernens der Zelle betrachtet wird Wale 
durch solche Veranderungen der Konstanten mit dem 
-— tiber langere Zeit genommenen Stromintegral gedeutet 
werden. Solche Vorgiinge werden bei dem im folgenden 
_ betrachteten Modell unberiicksichtigt gelassen. 
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_ Abb. 2. Prinzip des Modells der Nervenzelle 
¢ 2g = j 
oe se 2. Die Membran der Nervenzelle halt durch eine 


_——_—_ energetisch aktive Wirkung bestimmte Ionenkonzen- 
_-__ trationen im Innern der Zelle entgegen der Ionen- 
) _ diffusion aufrecht. Dadurch ist das Ruhepotential im 
_--_-—«*Zellinnern bestimmt. Das Vorhandensein von Uber- 
_-—-——- tragerstoffen an der Zellmembran ruft einen zusatz- 


is 


100 Ausgange 


. 10 Erreg- 10 Hemm- 
4 Eingange 
ee’ ’ Abb. 8. Verwirklichung des Modells 
ie _ lichen Ionenstrom i, hervor, fiir den wir den einfach- 

o£ : oe a 
__ sten moéglichen Ansatz machen: 


yf* 4, = D1 Ve Me — Di Yn™.- (2) 
 y, und y, sind Konstanten, die die Beeinflussung der 
ts. Membran durch die erregenden bzw. hemmenden 
 Stoffe an den einzelnen Synapsen kennzeichnen. Die 
- §ummen sind iiber alle auf der betreffenden Nerven- 
_ zelle vorhandenen Synapsen zu nehmen. 


ek ‘membran ist zwangsliufig eine Anderung @ des Zell- 
_ potentials bestimmt. Der Zusammenhang ergibt sich 
aus einer Stromkreisgleichung von der Form 


ee p +R, 0,50 = Rit, 3) 
_inder #&, und C, Durchgangswiderstand und Kapazitat 
_ der Zellmembran bezeichnen. Die Potentialinderung p 
___-wird meist aus der Vorstellung der Ionendiffusion 
durch eine Anderung des Durchgangswiderstandes der 
_ Zellmembran erklart [2], [5]. Bei geeigneter Wahl der 
_ Konstanten ist diese Vorstellung mit der hier ver- 
____wendeten dquivalent. 
ary 3. Wenn die Potentialinderung g im Zellinnern, 
~ die positiv oder negativ sein kann, eine bestimmte 
es: Schwelle gy iiberschreitet, 


sy > Pos (4) 
iv 3 
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__ - Mit dem FlieBen eines Stromes i, durch die Zell- 
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dann erfolgt die ,,Zindung“ der Zelle. Es wire ein 
Ausgangsimpuls abgegeben. Gleichzeitig beginnt eine 
Zeitperiode, die Refraktarzeit, wahrend der eine | neue 
Ziindung verhindert wit a . 3 
Aus diesen drei Hyp 
gebene Modell, dessen 
Erregende und hemmende 1 ‘durch 
Vorzeichen unterschieden. Die Impulse laufen ber 
die groBen Widersténde R, auf die beiden RC-Schal- 4 
tungen mit den Zeitkonstanten 7, und t,. Die an den — 
beiden Kondensatoren dieser Schaltungen entstehen- — 
den Spannungen bilden ein Maf fiir die insgesamt an 
der Zelle jeweils vorhandenen wirksamen erregenden — J 
oder hemmenden Stoffmengen. Mit den Bezeich- — 
nungen von Gl. (1) gilt eg Pe. 


Ue Be Fa aR: re Bae 


Die Widerstainde R, dienen zur Umwandlung der — 
Spannungen an den Kondensatoren in proportionale — 
Stréme. Diese Stréme laden die RC-Schaltung mit — 
der Zeitkonstante t, auf. Diese bildet Widerstand und | 
Kapazitaét der Zellmembran nach, und es gilt nach ~ 
GI. (3): aS Sora A> 

Tt; = R, Cr: arr tae a (6) 

Die Spannung an dieser Schaltung entspricht der _ 
Potentialinderung gy in der Zelle. Sie wird einem — 
monostabilen Impulsschalter (Multivibrator) IS w- 
gefiihrt, der die Ansprechschwelle gp besitzt. Nac 
Ansprechen des Impulsschalters infolge Uberschr 
der Schwelle wird tiber den Weg K der Eingan 
wahrend der Refraktirperiode entladen, und 
ein Impuls an den Ausgang abgegeben. eS 

Abb. 3 zeigt eine Ausfiihrungsform des Mod 
etwas genauer. Die Transistoren 7 und 7, dien 
zur Zusammenfassung der Erregungs- und Hen 
einginge und zur Aufladung der RO-Kreise 1 
Zeitkonstanten t, und t,. Die Spannungen a: 
beiden RC-Kreisen steuern die als Imped: 
wirkenden Transistoren 7, und 7,. Di fed 
stréme dieser Transistoren werden im Punkt V 
sammengesetzt. Fir 7, wird ein PNP-Tra r 
T, ein NPN-Transistor verwendet. Daher ergib 
bei gleichartiger Ansteuerung dieser Transistoren 
Punkt V die Differenz der beiden Spar 
wohl die Erregungs- als auch die Hemmun 


ieee 


Die Transistoren 7, und 7, bilden den mono 
Impulsschalter. Uber ZT, und die gezeichnete 
wird die Entladung des Kreises 3 wahrenc 
fraktarzeit durchgefiihrt. Die Anordnung 
Transistor T, dient zur Begrenzung der Refr 
Die beiden letzten Stufen mit den Trans 
und 7, dienen zur Pulsformung und -verstii 
Durch geeignete Bemessung der Wider: 
Kondensatoren kénnen die drei Zeitkonsta1 
Mischungsgewicht der erregenden und 
Hinginge, die maximal mégliche Hemmt 
sprechschwelle des Impulsschalters, die Ri 

und die Form und Dauer der am Ausgang gelie: 
Impulse in weiten Grenzen eingestellt wer en, 
a ‘ % a * e; 
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den im folgenden beschriebenen Versuchen wurden 
alle drei Zeitkonstanten einander gleich, und zwar zu 
Ims gewahlt. Dies ist die GréBenordnung der bei 
wirklichen Nervenzellen beobachteten Zeitkonstanten. 
Fir die Impulsform wurde ein steiler Anstieg mit einem 
darauffolgenden etwa exponentiellen Abklingen nach 
Abb. 4 gewahlt; die Abklingkonstante betragt etwa 
0,6 ms. Auch dies entspricht der GréBenordnung der 
in Nervenzellen vorkommenden Impulse. 


Die verschiedene Anzahl synchron erregter Synap- 
sen einer Zelle wird bei dem Modell durch verschie- 
dene Zahl der beniitzten Einginge oder durch Wahl 
der Hingangsstromamplituden beriicksichtigt. 


Das Modell besitzt auBer der definierten Ansprech- 
schwelle noch nichtlineare Eigenschaften, die durch 
die Kriimmung der Transistorkennlinien bedingt sind. 
Im wesentlichen begrenzen die Transistoren 7, und 7, 
die Gesamtwirkung bei groBen Amplituden. Es wurde 
jedoch nicht versucht fiir diese nichtlinearen Eigen- 
schaften bestimmte Bedingungen vorzuschreiben, da 
tiber die Nichtlinearitaét der Nervenzelle nichts Ge- 
naues bekannt ist. 


Das Modell geht nicht von an Nervenzellen be- 
obachteten Nachrichtenverarbeitungen aus, sondern 
von Grundeigenschaften der Nervenzellen selbst, die 
durch die drei vorhin aufgestellten Hypothesen ge- 
kennzeichnet sind. Damit kann das Modell als eine 
Art ,,Analogrechner“‘ verwendet werden, mit dem nun 
die Verarbeitung einlaufender Impulse verfolgt werden 
kann. Solche Versuche werden 
im folgenden beschrieben. 


3. Hrregung der Nervenzelle 
an evnem ernzigen Eingang 


Wenn nur an einem einzigen 
Erregungseingang Impulse wir- 
ken, so werden an der ent- 
sprechenden Synapse  LErre- 
gungsstoffe ausgeschieden, die 
zu einem Ansteigen des Poten- 
tials im Zellinnern fithren. Dies 
driickt sich im Modell durch 
die Aufladung der beiden RO- 
Kreise 1 und 3 mit den Zeit- 
konstanten t, und tT, aus. Setzt 
eine Impvulsentladung infolge 
Uberschreitens der Ansprech- 


schwelle ein, so wird der 
Kreis 3 entladen. Nun sind fol- 
gende Falle denkbar: 


1. Die Amplitude der einlaufenden Impulse ist so 
groB, daB schon ein einziger Impuls geniigt, um im 
Kreis 3 zu einer Uberschreitung der Ansprechschwelle 
zu fihren. Jeder Eingangsimpuls hat dann einen 
Ausgangsimpuls zur Folge. Der weitere Verlauf hangt 
davon ab, ob nach der Refraktarzeit der Kreis 1 
schon wieder so weit entladen ist, daB eine erneute 
Ziindung nicht stattfinden kann, oder ob nach der 
Refraktairzeit auf dem Kreis 1 noch. eine so hohe 
Spannung steht, da® eine zweite Aufladung des 
Kreises 3 und eine zweite Ziindung stattfinden. Im 
ersten Fall entsteht ein Ausgangsimpuls nach jedem 
Eingangsimpuls. Im zweiten Fall ergeben sich zu 
jedem Eingangsimpuls zwei oder mehrere Ausgangs- 
impulse. 
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2. Die Amplitude der einlaufenden Impulse ist so 
klein, daf ein einziger Impuls nicht zum Erreichen 
der Ansprechschwelle fihrt. Dann wird entweder 
uberhaupt kein Ausgangsimpuls auftreten, wenn nim- 
lich der Erregerstoff, d.h. die Ladung des Kreises 1, 
immer wieder verschwunden ist, wenn der nachste 
Impuls eintrifft. Oder es bedarf mehrerer Eingangs- 
impulse zur Erzeugung eines einzigen Ausgangs- 


0 = a 


2,0 MS 


Abb. 4. Die verwendete Impulsform 


impulses. Dies tritt dann ein, wenn die Hingangs- 
impulse rascher aufeinanderfolgen als es der Entlade- 
zeit des Kreises 1 entspricht, d.h. bei hinreichend hoher 
Pulsfrequenz des Eingangsimpulses. 


Abb. 5 zeigt experimentell an einem Modell auf- 
genommene Beispiele ftir diese vier Méglichkeiten. 
In Abb. 5a laufen die Eingangsimpulse mit einer 
Frequenz von etwa 100Hz ein. Sie reichen nicht zur 
Zindung aus, Ausgangsimpulse treten nicht auf. 
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Abb. 5a—d. Wirkung der Erregung an einem einzigen Hingang. a Unterschwellige Impulse bei niedriger 
Frequenz; b unterschwellige Impulse bei hoher Frequenz; ¢ ausgleichsimpulse bei jedem Hingangsimpuls; 


d zwei Ausgangsimpulse bei jedem Hingangsimpuls 


Erhéht man die Frequenz der Eingangsimpulse auf 
380 Hz bei gleicher Pulsamplitude, Abb. 5b, so er- 
geben sich Ausgangsimpulse nach jedem dritten Hin- 
gangsimpuls. Es ist bekannt, da solche Erschei- 
nungen bei wirklichen Nervenzellen auftreten. 

Wird umgekehrt bei der gleichen Frequenz von 
100 Hz die Amplitude entsprechend erhéht, wie in 
Abb. 5e¢, so reicht die Potentialiénderung in der Zelle 
zur Ziindung aus. Zu jedem Eingangsimpuls ergibt 
sich ein Ausgangsimpuls. Macht man die EKingangs- 
impulse noch gréBer, wie in Abb. 5d, so ergeben sich 
auf einen Eingangsimpuls zwei Ausgangsimpulse. 
Auch diese Erscheinung wird verschiedentlich bei 
wirklichen Nervenzellen beobachtet. Das Modell er- 
klart also in einfacher Weise, dai die Relation 
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zwischen Ausgangs- und Eingangsimpulsen von der 
Impulsamplitude und von der Impulsperiode abhangt. 

Die Abb. 6 gibt einen Uberblick iiber diese Zu- 
sammenhadnge bei dem verwendeten Modell. J, be- 
deutet die Amplitude der periodischen Hingangs- 
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Abb. 6. Arbeitsbereiche der Nervenzelle bei Erregung an einem einzigen 
Hingang. I, Amplitude der Eingangsimpulse; f, Pulsfrequenz; » = Ver- 
haltnis von durchschnittlicher Ausgangsfrequenz f, zu Hingangsfrequenz f, 
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Abb. 7. Addition zweier Eingangsfrequenzen 
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Abb. 8. Multiplikation zweier Eingangsfrequenzen 


impulse mit einer willkiirlichen Normierung, f, be- 
deutet die Pulsfrequenz. Bei periodischer Eingangs- 
impulsfolge ergibt sich eine periodische Ausgangs- 
impulsfolge, wobei allerdings, wie z.B. aus Abb. 5d 
ersichtlich, die einzelnen Impulse nicht gleiche Ab- 
stinde zu haben brauchen. Zahlt man die Impulse 
liber eine lingere Zeitspanne (z.B. 1 sec), so erhalt 
man die durchschnittliche Frequenz des Ausgangs- 
impulses. Diese wird im folgenden mit f, bezeichnet. 
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y ist das Verhaltnis von Ausgangs- und Hingangs- 
frequenz. Die Ansprechschwelle betragt hier z.B. bei 
niedrigen Frequenzen 0,4. Sie sinkt bei hohen Fre- 
quenzen wegen der Uberlagerung aufeinanderfolgender 
Impulse ab und betragt bei 1000 Hz nur noch 0,2. 
Bei niedriger Frequenz liegt tiber diesem durch y =0 
gekennzeichneten Gebiet ein Bereich mit y=1, also 
gleicher Ausgangsfrequenz wie Hingangsfrequenz. 
Hier wirkt die Zelle wie eine einfache Impuls- 
iibertragung. Bei hohen Frequenzen dagegen liegt 
zwischen den beiden Bereichen mit » =0 und »y =1 ein 
Gebiet, in dem ein Ausgangsimpuls jeweils nur auf eine 
gewisse Anzahl von Eingangsimpulsen auftritt, y ist 
kleiner als 1. Dieses Arbeitsgebiet der Zelle scheint 
z.B. im Hérnerven bei hoheren Frequenzen verwendet 
zu werden [13]. Hier kann zwar die einzelne Nerven- 
zelle nicht mehr der Eingangsfrequenz folgen. Wegen 
der verschiedenen méglichen Ziindphasen zeigt jedoch 
ein mit hoher Frequenz erregtes Biindel von Nerven 
Impulsfolgen mit der genauen Hingangsfrequenz. 
Damit veranschaulicht das Modell auch die sog. 
, salventheorie‘‘ [13]. In dem schraffierten Bereich 
liefert die Zelle eine Ausgangsfrequenz von 1000 Hz, 
unabhangig von Eingangsfrequenz und -amplitude. 


4. Erregung der Nervenzelle durch zwei Hingtnge 


Werden zwei Erregungseingdnge der Nervenzelle 
mit verschiedenen Impulsfolgen gespeist, so ergeben 
sich nicht so leicht tiberschaubare Wirkungen. Die 
mittlere Ausgangsfrequenz f, hangt hier in sehr ver- 
wickelter Weise von den beiden EKingangsfrequenzen 
und den Eingangsamplituden ab. Uberraschender- 
weise zeigen sich aber bestimmte Arbeitsgebiete, in 
denen einfache Zusammenhange auftreten, und zwar 
ergibt sich bei bestimmten Amplitudenverhaltnissen 
in einem weiteren Frequenzbereich eine Addition, bei 
bestimmten anderen Amplitudenverhaltnissen eine 
Multiplikation der beiden Hingangsfrequenzen. Falls 
die Amplituden der Eingangsimpulse des unter- 
suchten Modells in dem Bereich zwischen 0,55 und 0,8 
liegen (Abb. 7), gilt mit Fehlern von einigen Prozent 
fiir die mittlere Ausgangsfrequenz 


la=fheatfes, (7) 


also eine einfache Addition. Voraussetzung ist dabei, 
daB die beiden Eingangspulse nicht kohdrent sind. 
Dann erklart sich das Ergebnis aus Abb. 6, da in 
diesem Bereich zu jedem Eingangsimpuls ein Ausgangs- 
impuls entsteht, so daB also die Gesamtzahl der Aus- 
gangsimpulse in irgendeinem Zeitabschnitt gleich der 
Summe der beiden Eingangszahlen ist. 

In Abb. 8 sind zwei unterschwellige Impulse mit 


den Amplituden 0,37 verwendet. Hier zeigt sich, daB 


in einem weiten Frequenzbereich die Ausgangsfrequenz 
dem Produkt der beiden EKingangsfrequenzen pro- 


portional ist: 
fao=*herfes- (8) 


Die Konstante k ist in diesem Beispiel ;4,s. Sie 
hingt aber stark von der Wahl der beiden unter- 
schwelligen Amplituden ab. Werden fiir diese be- 


stimmte Werte gewiahlt, so ergibt sich ein bestimmter 


Wert fiir k. 

Die Produktbildung erklart sich physikalisch da- 
durch, daB wegen der Unterschwelligkeit der Einzel- 
amplitude eine Ziindung nur bei glinstiger Summierung 


, 
; 
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der beiden Eingangsimpulse eintritt. Die Wahrschein- 
lichkeit der giinstigen Summierungen wichst aber mit 
beiden Frequenzen. Die Abb. 9 zeigt die Amplituden- 
bereiche der Hingangsimpulse, in denen mit einem 
maximalen Fehler von 5% eine Addition, bzw. eine 
Multiplikation der Eingangsfrequenzen auftritt. 

Die Fahigkeit der einzelnen Nervenzellen zur 
Bildung des Produktes der Eingangsfrequenzen ist 
besonders interessant. Die Pulsfrequenzen bzw. die 


fy < 180 Hz 
le2 'e2< 180 Hz 
0,8 f, < 300 He 
06 
Addition 


Fehler kleinerals 5% 


: ea 
0,2 Multiplikation 


OMB Oe 50.4, 


Abb. 9. Amplitudenbereiche fiir Addition und Multiplikation 
gweier Hingangsfrequenzen 


_ Pulsperioden reprasentieren im Nervennetz die Nach- 


richten. Die Produktbildung zweier Nachrichten im 
Zentralnervensystem ist aus gewissen Beobachtungen 


_gefordert worden [8], [9]. Es war bisher nicht recht 


zu verstehen, wie eine solche Produktbildung zustande 
kommen kénnte. Falls der hier geschilderte Mecha- 
nismus von der Nervenzelle bentitzt wird, ware die 


Hz 
f, =O/ hz 
150 A 
O 
fy 
100 
50 
0 
0 50 100 150 f 200 Hz 
eg 


Abb. 10. Hin erregender und ein hemmender Hingang. J,=0,7; I,=0,5 


Voraussetzung dafiir nur, daB die Amplituden der 
beiden Impulsfolgen in relativ engen Grenzen liegen 
miissen; dies ist aber auf Grund der physiologischen 
Sachverhalte durchaus denkbar. 


5. Bin erregender und ein hemmender Hingang 


Auch hier ergeben sich komplizierte Zusammen- 
hange. In gewissen Amplitudenbereichen vereinfachen 
sie sich. Ein triviales Beispiel bildet die vollstandige 
Hemmung, bei der die Wirkung der Hemmimpulse so 
iiberwiegt, daf keine Erregung zustande kommen kann. 
Ein weiteres interessantes Beispiel zeigen die Abb. 10 
und 11. Sie geben die Zusammenhinge zwischen der 
mittleren Ausgangsfrequenz f, mit der Erregungs- 
frequenz f, und der Hemmfrequenz f;, bei den zwei 
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verschiedenen angegebenen Eingangsamplituden. In 
beiden Fallen 1a8t sich in einem weiten Frequenz- 
bereich der Zusammenhang darstellen durch eine 
Beziehung von der Form 


fa=fe—hfe fn: (9) 


200 Hz 


a 


Abb. 11. Ein erregender und ein hemmender Hingang. 7,=0,7; I,=1 


die giiltig ist, solange 
hip cls (10) 
Die Hemmfrequenz subtrahiert sich von der Er-. 
regungsfrequenz, jedoch mit einem Gewichtsfaktor, 
der proportional der Erregungsfrequenz ist und von 
den beiden Eingangsamplituden abhangt. In Abb. 10 
ist z. B. 


f, 


loo tho = 220H2 


feo? Ino = 40Hz 


-100 -80 -60 -40 -20 +20 +40 +60 +80 +100 Hz 
Af 


oe 


0 


Abb. 12. Die Frequenzen von erregendem und hemmendem Hingang werden 
gegensinnig um 4f veriindert 


In Abb. +11 ist 
I,=0,7 ,=1 undeswird h=1/350 Hz. 


Im letzten Fall wurde also nur die Hemmamplitude 
verdoppelt. Damit verdoppelt sich auch etwa der 
Gewichtsfaktor der Hemmung. 

Alle physiologischen Regelkreise miissen nach- 
richtenverarbeitende Elemente enthalten, die zu 
einem Abwagen zwischen mehreren Eingangsgré8en 
geeignet sind [10], [11]. Die beschriebenen Versuche 
zeigen, daB die einzelne Nervenzelle zu einem solchen 
Abwagen befahigt ist. 

Wenn die Hemmungsfrequenz f, oberhalb einer 
gewissen Grenze f, liegt, 


fh > tho» (11) 


lb 
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dann wird die Ausgangsfrequenz Null oder sehr klein, 
und zwar fir einen grofen Bereich der Hingangs- 
frequenzen f,. Dies gilt also auch dann, wenn die 
Erregungsfrequenz gleich der Hemmungsfrequenz ist 


fe=Teo = hho- (12) 

Wird f, tber den Wert fy hinaus gesteigert, so 
bleibt f, klein. Wird dagegen f, kleiner als der Gleich- 
gewichtswert fp), dann steigt fy. 

Abb. 12 zeigt, wie danach f, sich verandert, wenn 
von dem durch Gl.(12) gegebenen Gleichgewicht aus 
f, um einen Betrag Af erhéht und f, um den gleichen 
Betrag Af verkleinert wird. Damit wiirde sich die 
einfachste Stufe des Regel- 
mechanismus fir ein Gleich- 
gewicht zwischen zwei 
Nachrichtenpulsen durch 
eine Anordnung von Ner- 
venzellen nach Abb. 13 er- 
klaren lassen. Mit L und R 
sind zwei Sinneszellen be- 
zeichnet, die im Ruhezu- 
stand gleiche Impulsfre- 
quenzen f, =f, aussenden. 
Bei Stérung eines Gleich- 
gewichts wird entweder /, 
groBer als f, oder f, groBer 
als f,. Zur Korrektur 
der Gleichgewichtsstérung 
miissen Impulse entweder 
bei A, oder Ap erscheinen. 
Diese Forderung wird durch 
die gezeigte Anordnung er- 
fillt, in der H, und F, Er- 
regungseinginge, H, und H, 
Hemmeinginge der beiden Neuronen N, und N, be- 
deuten. Voraussetzung ist, daB die Impulsamplituden 
in einem geeigneten Bereich liegen, der allerdings 
ziemlich weit sein darf. Wenn beriicksichtigt werden 
soll, daB& bisher nur Nervenzellen gefunden worden 
sind, die entweder erregen oder hemmen, dann kann 
man dem leicht dadurch Rechnung tragen, daB in 
den beiden zu H, und JH, fihrenden Leitungen 
Zwischenneuronen angebracht werden, so daB also die 
Verarbeitungsaufgabe bei einer Gleichgewichtsstérung 
im Prinzip bereits durch vier Neuronen lésbar ist. 


L R 


Abb. 13. Neuronenschema fiir 
eine Entscheidung zwischen zwei 
sich gegensinnig dndernden Hin- 
gangsfrequenzen. Je nachdem, 
ob die Frequenz von ZL oder yon 
R iiberwiegt, wird eine hohe Puls- 
frequenz entweder bei Az oder 
Ap erzeugt 
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6. SchluBbemerkungen 


Die vorliegenden Untersuchungen haben gezeigt, 
daB schon die einzelne Nervenzelle bemerkenswerte 
nachrichtenverarbeitende Funktionen auszufiihren in 
der Lage ist. Dadurch lassen sich manche bisher 
kompliziert erscheinende Aufgaben, wie z.B. die 
Multiplikation in einfacher Weise erkléren. Im Zen- 
tralnervensystem kénnen die Nervenzellen in aufer- 
ordentlich vielfiltiger Weise miteinander verkniipft 
sein. Die Struktur dieser Verkniipfung entzieht sich 
fast vollig der unmittelbaren Beobachtung. Daher ist 
das Studium von Nervenzellennetzen aus solchen 
Modellen ein zweckmaBiger Weg zur Aufklarung der 
Vorgiinge im Zentralnervensystem. Die beschriebenen 
Ergebnisse scheinen anzudeuten, daB solche Modelle 
sehr sorgfaltig schon die Higenschaften der einzelnen’ 
Zelle beriicksichtigen miissen, wenn sie wirklich Auf- 
schliisse tiber das Geschehen im Organismus liefern 
sollen. 


Der Deutschen Forschungsgemeinschaft danken 
wir fiir die freundlich gewahrte Sachbeihilfe, die die 
Durchfiihrung dieser Arbeiten erméglicht hat. 
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Die Lichtreaktionen von Phycomyces* 


Von WERNER REICHARDT 


Aus dem Max-Planck-Institut fiir Biologie in Tiibingen (Abt. RercHarpDt) 
Mit 24 Textabbildungen 


Phycomyces ist ein einzelliger, jedoch vielkerniger 
Pilz, der sich leicht ziichten 1aBt. Seine Sporangien- 
trager verhalten sich positiv phototropisch und rea- 
gieren auf Lichténderungen mit Wachstumsreaktio- 
nen. Beide Reaktionen sind graduierter Art und 
physiologisch eng miteinander verkniipft. 


* Vortrag gehalten auf der 101. Versammlung d 
. a g der ,,Gesell- 
schaft Deutscher Naturforscher und Arzte“ j 
Moptentiber 1960, in Hannover, 


Nomenklatur, vegetativer Vermehrungszyklus4 


Die Gattung Phycomyces wurde 1823 von Kunze 
aufgestellt. Van TregHEm und tu Monnter beschrie- 
ben 1873 zuerst die Art Phycomyces nitens. Zwischen 


Stémmen von Phycomyces nitens bemerkte BURGEET 


1925 morphologische Unterschiede. Sie driicken sich 
in GréBe und Form der Sporen sowie GréBe und 


1 Kine ausfiihrliche Zusammenstellung gibt Harm (1958). 
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Farbe der Sporangientriger und Sporangien aus. 
Stémme mit kleinen Sporen und groBen Sporangien. 
wurden von ihm Phycomyces blakesleeanus Burg. 
genannt, wahrend solche mit groBen Sporen und 
kleinen Sporangien den Namen Phycomyces nitens 
behielten. 

Phycomyces vermehrt sich vegetativ und sexuell. 
Die vegetative Spore ist eine ellipsoide Zelle mit den 
mittleren Durchmessern von 9 und 13. Sie ist 
vielkernig; die Zahl der Kerne variiert zwischen 2 
und 6. Der Keimungsprozentsatz vegetativer Sporen 
betragt unter normalen Bedingungen in einem opti- 
malen Medium 50% und nach vorheriger Erwirmung 
95%. Warmebehandelte Sporen keimen 6 Std nach 
Aussaat; die auswachsenden Hyphen formen nach 
etwa 30 Std ein Mycelium von 2—3 mm Durchmesser. 
Die ersten vegetativen Sporangiophore entwickeln 
sich zwei Tage nach Sporenkeimung aus dem Mycelium. 
Sie entstehen unter normalen Bedingungen in einem 
24 Std-Zyklus. Wildtyp-Sporangiophore erreichen eine 
Hoéhe von 1—1,5cm ohne Sporangienbildung. An 
ihrer Spitze befindet sich eine Wachstumszone, die 
stark positiv phototropisch reagiert. 

Die Zellwandung eines Sporangiophors umschlieBt 
ein schlauchfo6rmiges Volumen, in dessen Achse sich 
eine vom Protoplasma umgebene Vakuole befindet, 
die — nach Ausbildung des Sporangiums — bis in die 
Columella hinauf reicht. 

Wahrend der Ausbildung der Sporangien ist das 
Wachstum der Sporangiophore unterbrochen. LErst 
einige Stunden danach setzt es wieder ein und er- 


_ reicht eine nahezu konstante Geschwindigkeit von 


3—5 mm pro Stunde. Die Wachstumsrate erhdht sich 
in dieser Phase nur um 4% pro Stunde, DENNISON 
(1958). Dies ist das Stadium IVb nach der Klassifika- 
tion von Errera (1884) und CastLE (1942), in dem 
' die im folgenden zusammengefaBten Untersuchungen 


_ vorgenommen wurden. 


Das Wachstum der Sporangientraiger im Stadium IVb 


In dieser Phase nahezu stationiren Wachstums 
betragt der mittlere Durchmesser eines Sporangien- 
trigers 0,05 mm, der eines Sporangiums 0,5 mm. Das 
Wachstum der Sporangientrager ist auf eine Zone 
von 2—3 mm beschrankt, die sich unmittelbar unter- 
halb des Sporangiums befindet. Innerhalb dieser 
Wachstumszone ist die Zellwandung auf erordentlich 


 diinn. Sie streckt sich, ohne daB dabei die Wachstums- 
--zone linger wird. Um jeden Anteil, den sie an Linge 


zunimmt, verwandelt sich ein Aquivalent an der Basis 
der Wachstumszone in sekundire Zellwandung. In 
analoger Weise wird offenbar wahrend des Streck- 


_ prozesses die Zellwandung nicht diinner. Sie besteht 
nach Frey-Wysstine (1950) aus Chitinfibrillen, die 


7 


einen Durchmesser von 200A besitzen und nahezu 
horizontal orientiert sind. Streckt sich die Zell- 
wandung, so weichen die Mikrofibrillen voneinander, 
und neue Fibrillen werden in die Wandung einge- 


_ baut (Abb. 1). 


Conen und Derprivck (1958) haben die Streck- 


_ verteilung in der Wachstumszone gemessen. Bezeich- 


net man mit x die Entfernung eines Zellwandelementes 


vom unteren Rand des Sporangiums und mit u(x) die 


4 


f 


y 


 Geschwindigkeit dieses Elementes im x-System, so 


ergeben sich folgende Werte: 


~ 
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1. Die Zellwandung streckt sich im Bereich von 
x=0,1lmm bis x=3 mm. Dieses Intervall ist — per 
definitionem — die Wachstumszone. 

2. Die Streckung (Stretch S* =du/dz) ist im Mittel 
maximal bei x=0,5mm und annahernd konstant 
zwischen «=0,7 mm und x=1,9mm. Jenseits von 
1,9 mm fallt sie zu Null ab. 

Oort (1931) hat zuerst bemerkt, daB die Sporan- 
gien im Wachstumsstadium IVb im Sinne des Uhr- 
zeigers rotieren, wenn man die Sporangientrager von 
oben betrachtet. Von Castie (1942) wurde dieses 
Phanomen naher untersucht. Er konnte zeigen, daB 
jeder Abschnitt der Wachstumszone um die Achse 


Abb. 1. Schematische Darstellung des Wachstums der Sporangientrager. 

Die Wachstumszone WZ streckt sich und nimmt neues Zellwand-Material 

auf. Hine entsprechende Linge, um die sich die Wachstumszone pro Zeit- 

einheit streckt, wandelt sich an ihrer Basis in nichtwachsende Zellwand um. 
Nach DELBRUCK und REIOHARDT (1956) verandert 


des Sporangientragers rotiert. Die Rotationsgeschwin- 
digkeit ist optimal fiir das Sporangium und fallt zu 
Null ab, wenn man sich der Basis der Wachstumszone 
nahert. Von ConEN und DeLBrioK (1958) wurde auch 
die Verteilung des Gradienten der Rotationsgeschwin- 
digkeit w (Twist T*=dw/dx) tiber die Wachstums- 
zone und ihr Zusammenhang mit der Streckung S* 
studiert. Sie erhielten folgende Ergebnisse: 

1. 7* ist dort Null oder negativ, wo S* ihr Maximum 
besitzt. Das Maximum von 7* liegt im Mittel bei 
x=0,75mm, also in einem Bereich, wo S* nahezu 
konstant ist. Im unteren Teil der Wachstumszone ist 
7T’* gegentiber S* zu vernachlassigen. 


2. T* und S* sind nur sehr lose miteinander ver- — 


kniipft. Ihre Verteilungsfunktionen sind nicht pro- 


portional zueinander; die Maxima befinden sich in — 


verschiedenen Bereichen der Wachstumszone. 7 ist 
Null oder negativ, wo S* ihr Maximum besitzt. 

In Abb. 2 sind S* und 7* als Funktion von 2g, 
dem Abstand eines Zellwandelementes vom unteren 
Rand des Sporangiums, aufgetragen. 


Die Lichtwachstumsreaktionen 
Reaktionen auf verschiedene Lichtprogramme : 
Die Sporangientriiger von Phycomyces verhalten 
sich positiv phototropisch. Bestrahlt man sie von einer 
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Seite mit Licht, so wachsen sie in Richtung des ein- 
fallenden Lichtes. Von Biaauw (1914) wurde ein 
anderer Effekt entdeckt, der offenbar eng mit der 
phototropischen Reaktion verkniipfit ist. BLaauws 
Entdeckung — die Lichtwachstumsreaktion — setzt 
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Abb. 2. Streck- und Drehverteilungen, gemessen an vier Testpflanzen. Die 
Wachstumsgeschwindigkeiten liegen zwischen 3mm und 4,5 mm pro Std. 
| NachCoHEN und DELBRUCK (1958) 


eine symmetrische Bestrahlung des Sporangientragers 
von zwei oder mehr Seiten voraus. Ist diese Be- 
strahlung symmetrisch in bezug auf eine vertikale 
Achse und wichst die Versuchspflanze zu Beginn des 
Experimentes vertikal, so verursacht das Licht keine 
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tumsgeschwindigkeit von der Lichtintensitat unter 
stationaren Bestrahlungsbedingungen. 

Wird die Lichtintensitaét plotzlich verandert, so— 
reagiert der Sporangientrager mit einer voribergehen- 
den Anderung seiner Wachstumsgeschwindigkeit. In 
Abb. 3 sind Wachstumsreaktionen auf vier einfache 
Helligkeitsprogramme wiedergegeben. Im ersten Fall, 
dem ,,positiven Impuls‘‘-Programm, wurde der Sporan- 
gientrager fiir kurze Zeit (15 sec) einer hGdheren Inten- 
sitat — als auf die er vorher adaptiert worden war — 
ausgesetzt. 2,5 min nach dem Reiz steigt die Wachs- 
tumsgeschwindigkeit an und erreicht ein Maximum, 
dessen Wert das Doppelte der normalen Ge- 
schwindigkeit betragen kann. Unmittelbar nach 
Erreichen des Maximums fallt die Wachstumsge- 
schwindigkeit wieder ab, unterschreitet die Normal- 
geschwindigkeit und kehrt nach etwa 15 min wieder 
auf den alten Wert zuriick. DELBrick und Rer- 
CHARDT (1956) haben gezeigt, daB die mittlere Wachs- 
tumsgeschwindigkeit — das Mittel genommen iber 
die ganze Reaktion — sich nicht von der Geschwindig- 
keit vor und nach der Reaktion unterscheidet. Der 
durch den Anstieg der Wachstumsrate zunachst hervor- 
gerufene zusatzliche Langengewinn des Sporangien- 
trigers, wird durch die zweite Reaktionsphase redu- 
zierten Wachstums wieder kompensiert. Das Reiz- 
programm andert also nur die Wachstumsverteilung 
innerhalb der Reaktionsdauer. Es fihrt im Mittel weder 
zu einem Gewinn noch zu einem Verlust an Zuwachs. 

Wird bei demselben Programm 
die Adaptationslicht-Intensitat kon- 
stant gehalten, die Intensitadt des 
Reizlichtes jedoch variiert, so zeigt 
sich, daB die Wachstumsreaktion — 
in graduierter Weise von der Reiz- 
intensitét abhangt. Mit abnehmen- 
dem Reiz wird die Reaktion immer 
schwiicher, bis sie schlieBlich in den | 
Wachstumsfluktuationen untergeht. 
Die Zeit zwischen Reizgebung und 
Reaktionsbeginn (Latenzzeit) hangt — 
nicht von der Reizstirke ab. Auch 
die Form der Reaktionskurve bleibt 
dieselbe, wenn man von extrem 
starken Reizen absieht. Es zeigte 
sich ferner, da die Amplitude der 
Wachstumsreaktion nur vom Pro- — 
dukt Reizintensitét mal Dauer des 
Reizes abhingt, wenn diese eine 


Abb. 3. Vier einfache Lichtintensitits-Programme und die von ihnen hervorgerufenen Wachstums- 


reaktionen. Die oberste Reihe gibt die Lichtintensitit I als Funktion der Zeit wieder. In der 
untersten Reihe ist die Wachstumsgeschwindigkeit » (bezogen auf die mittlere Wachstumsgeschwin- 
digkeity) als Funktion der Zeit aufgetragen. Die vier Lichtprogramme wurden nacheinander im 
30 min-Abstand geboten. Die MeSkurven sind Mittelwerte aus vier Einzelmessungen. Alle MeB- 
ergebnisse wurden an einer Testpflanze gewonnen. Die zweite und dritte Reihe enthalten den 
Adaptationszustand A und die Variable i=J/A als Funktion der Zeit. Sie wurden auf theoretischem 
Wege ermittelt. Die i(¢)-Skala auf der rechten Seite der Abbildung ist 20mal groéBer als die auf 
der linken Seite. Nach DELBRUCK und REICHARDT (1956) 


Minute nicht tberschreitet (Bunsen- — 
Roscoe-Gesetz). 

In Abb. 4 sind Wachstumsreak- — 
tionen aufgetragen, die durch ver- | 
schiedene Reizstaérken ausgelést wur- — 
den. Als Adaptations- und Reizlicht 
wurde in diesem und in allen weiteren 
Experimenten (wenn nicht ausdriick- — 


phototropische Reaktion. Der Sporangientrager be- 
findet sich im phototropischen Gleichgewicht. Wird 
die Lichtintensitaét eine gewisse Zeit lang konstant 
gehalten, so wachsen auch die Sporangientrager mit 
konstanter Geschwindigkeit. Nach Drnpriicox und 
RetcHarDt (1956) ist diese Geschwindigkeit die gleiche, 
gleichgiiltig welche Lichtintensitait gewiahlt wird. 
Biaauw (1918) und Tottenaar und Buaauw (1921) 
dagegen fanden eine leichte Abhiingigkeit der Wachs- 


lich anders vermerkt) eine Strahlung mit der spektra-_ 
len Verteilung von 380—480 my und einem Maximum 
bei 425 my verwandt. Die Lichtintensitaten dieser — 
spektralen Verteilung werden in einer Einheit ange- 
geben, die einem bilateralen Energieflu8 von 100 erg je 
cm? sec in der Ebene der Testpflanze entspricht. 
Die drei anderen in Abb. 3 wiedergegebenen Licht- 
Reizprogramme ziehen sehr unterschiedliche Reak-— 
tionsverliufe nach sich. Auf eine ,,positive Stufe“ 
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erfolgt eine Wachstumsreaktion, die aus einer Phase 
erhéhten Wachstums besteht. Dieses Lichtprogramm 
ruft einen Nettogewinn an Langenzuwachs hervor. 
Dagegen erzeugt das Programm ,,negative Stufe‘ eine 
Phase reduzierten Wachstums, die langer andauert 
und eine geringere Amplitude besitzt als die auf das 
Programm ,,positive Stufe“’. Hier tritt also ein Netto- 
-verlust an Langenzuwachs auf. Das Lichtprogramm 
,negativer Impuls“ zieht eine sehr schwache Reaktion 
nach sich. Nach der Latenzzeit nimmt die Wachs- 
tumsgeschwindigkeit ab, um kurz darauf wieder zuzu- 
nehmen und in eine Phase erhéhten Wachstums von 
langerer Dauer tiberzugehen. 


Lokalisierung der Wachstumsreaktion : 


Der Sporangientrager von Phycomyces ist Teil 
einer einzelnen Zelle. Seine Wachstumszone vereinigt 
in sich die Eigenschaften eines Rezeptors und Effek- 
tors. Lichtreaktionen werden ausgelést, wenn Licht- 
strahlung des Wellenlangebereiches 250—500 my auf 
die Wachstumszone trifft. CoHmN und DELBRicK 
(1958) haben untersucht, ob die — mit einer Wachs- 
tumsreaktion verbundene — Zusatzstreckung gleich- 
maBig tiber die Wachstumszone verteilt ist oder ob sie 
auf einen Teil der Zone beschrankt bleibt. Es zeigte 
sich, daB die Zusatzstreckung nur im _ Bereich 

0,65 < «<1,95mm vorliegt und damit annahernd mit 
dem Abschnitt konstanter Streckung bei stationarer 
Beleuchtung zusammenfallt (s. Abb. 5). 

Wachstumsreaktionen sind nicht nur mit einer 
Zusatzstreckung, sondern auch Zusatzdrehung des 
Zellwandmaterials um die Achse des Sporangien- 
tragers verkniipft. Nach Coen und DELBRUcK (1958) 
sind die Zusatzdrehungen auff[den Bereich 0,65 <x 
-<1,85 mm beschrankt. 

Die Abschnitte der Wachstumszone, die auf Licht- 
anderungen mit einer Anderung der S* und 7*-Funk- 

-tionen reagieren, nennen wir die Wachstums-Reak- 
tionsbereiche. Die mittlere Streckung betragt hier 
-0,025/min; sie variiert zwischen den Extremwerten 
0,04 und. 0,01/min. 


Einstellung des Empfindlichkeitsbereiches (Adap- 
tation) : 

Schon aus den Untersuchungen Biaauws geht 
hervor, da8® die Empfindlichkeit der Sporangientrager 
gegeniiber Lichtreizung in hohem Mae von der Vor- 
bestrahlung abhangt. Damit ist qualitativ fir einen 
Reiz-Reaktions-Zusammenhang dieses einzelligen Sy- 
stemes eine funktionelle Eigenschaft nachgewiesen, 
die typisch fiir viele Rezeptoren héherer Organismen 
ist: Ihre Fahigkeit zu adaptieren. 

Bevor wir die Adaptationseigenschaften der Wachs- 
tumszone von Phycomyces diskutieren, ist es erforder- 
lich, geeignete Ma8e fiir Reiz und Reaktion einzufith- 
ren. Fir den Reiz ist das einfach, da zwischen Reiz- 
zeit und Reizintensitat eine Reziprozitatsbeziehung 
besteht. Das Produkt aus Reizzeit und Reizintensitat 
bezeichnen wir als ReizgréBe S und messen die Zeit 
in Minuten. Fiir die Reaktion liegen die Verhaltnisse 
nicht so klar. Da sie in graduierter Weise vom Reiz 
abhangt, wahlt man zweckméBigerweise eine Reak- 
tion bestimmter Starke als Vergleichsstandard und 
mit die Empfindlichkeit der Wachstumszone mit 
der Reizstarke S die zum Hervorbringen dieser Stan- 
dardreaktion erforderlich ist, Dieses Verfahren ist 


von Vorteil gegeniiber der Bestimmung einer Schwel- 
lenreaktion, da die gemessene Reizschwelle nicht aus- 
schlieBlich eine charakteristische GréBe des Systems 
darstellt; ihre Bestimmung hangt von der Giite und 
dem Auflésungsvermégen der angewandten MeB- 
technik ab. DertBrick und ReicHarpt (1956) 
wahlten daher als Standard eine Reaktion mittlerer 


a V [u/min] > & 
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Abb. 4. Wachstumsreaktionen auf das Lichtprogramm ,,positiver Impuls“. 

Parameter sind verschiedene Werte von S;/J,. I, =(2-%) Intensitaét des 

Adaptationslichtes. S,=J,- At; I,=Intensitit des Reizlichtes; 4t= 

Dauer des Reizes. MeBpunkte sind Mittelwerte aus vier Hinzelmessungen. 
Nach DELBRUCK und REICHARDT (1956) 


Starke. Sie wurde speziell so ausgewahlt, daf eine 
Reizanderung in diesem Bereich eine optimale Reak- 
tionsinderung nach sich zieht. Da sich die Variation 
der Reizstérke nur in einer Amplitudenanderung der 
Reaktion, nicht jedoch in einer Anderung ihrer Kur- 
venform auBert, 1i8t sich als Reaktionsma8 das Ver- 
haltnis der mittleren Wachstumsgeschwindigkeiten in 


Abb. 5. Schematische Darstellung der Verinderungen in der Streckver- 
teilung, die als Folge eines periodischen Beleuchtungsprogrammes auf- 
treten. Die Streckverteilung oscilliert zwischen dem oberen und unteren 
gestrichelt gezeichneten Kurvenverlauf. Nach CoHEN und DELBRUCK (1958) 


den Bereichen 2,5—5 min und 0—2,5 min nach Reizung 
einfiihren. Wir bezeichnen dieses Verhaltnis mit R. 
In Abb. 6 wird gezeigt, wie R von log, S, bei zwei ver- 
schiedenen Adaptationsintensitaten abhangt. R vari- 
iert von 1 (keine Reaktion) bis zu 2 (maximale Reak- 
tion). Die Reaktionskurven verlaufen im Bereich 
1,2<R<1,8 annihernd logarithmisch. Die beiden 
Adaptationsintensititen unterscheiden sich um den 
Faktor 256 oder acht log,-Einheiten. Die korrespon- 
dierenden R =F (log, S,)-Kurven besitzen die gleiche 
Steigung und sind um acht log,-Einheiten gegeneinan- 
der verschoben. Dies entspricht quantitativ der von 
WEBER angegebenen Beziehung. Der Verlauf von 
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R=F (log, S,) ist am steilsten in der Umgebung von 
R=1,4. Man erhalt diese Reaktion mittlerer Starke, 
wenn log,(S,/I,) =3 baw. S,/I,=8 min betragt. Mit 
anderen Worten: Die Lichtmenge, die in einem kur- 
zen Reiz enthalten ist, mu8 der von 8 min Adapta- 
tionsintensitadt entsprechen, damit eine Reaktion der 
Starke R =1,4 hervorgerufen wird. 

In den beschriebenen Experimenten wurde die 
Empfindlichkeit der Wachstumszone gegentiber Reiz- 
licht getestet, nachdem der Sporangientrager vorher 
mit zeitlich konstantem Adaptationslicht bestrahlt 
worden war. Unter diesen Bedingungen hangt die 
Reaktionsstiirke vom Quotienten S/J ab, worin I die 
Intensitaét des Adaptationslichtes bezeichnet. Erhéht 
man Adaptations- und Reizlicht um denselben Faktor, 
so zieht dies keine Anderung in der Reaktionsstirke 


2 4 6 
log Sg — > 
Abb. 6. Das Reaktionsma8 R als Funktion von log, S, ftir die beiden 
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Adaptationsintensitaéten J,=2-" und I,=2-°. MeBpunkte sind Mittel- 
werte aus vier Einzelmessungen. Nach DELBRUCK und REICHARDT (1956) 


nach sich. Unter stationérem Adaptationslicht stellt 
sich die Empfindlichkeit der Wachstumszone umge- 
kehrt proportional zu J ein. Schreibt man der Wachs- 
tumszone auf Grund der experimentellen Befunde 
einen Adaptationszustand zu, der ein Ma8 fiir die 
Empfindlichkeit dieses Organes gegeniiber Licht- 
reizung ist, so 148t sich auch sagen: Unter stationdren 
Bestrahlungsbedingungen stellt sich der Adaptations- 
zustand proportional zu J, der Adaptationslichtinten- 
sitat, ein. 

Im Anschlu8 an diese Experimente mit stationd- 
rem Adaptationslicht kann man die Frage aufwerfen, 
ob der Adaptationszustand (also ein Parameter) die 
Empfindlichkeit der Wachstumszone auch dann ein- 
deutig beschreibt, wenn sich das Testobjekt unter 
instationéren Bestrahlungsbedingungen befindet. Zur 
Klarung dieser Frage wurde folgendes Versuchs- 
programm durchgefiihrt (DeLBrick und RercHarpt 
1956): Ein Sporangientriger wurde zunichst auf die 
zeitlich konstante Lichtintensitét I adaptiert. Zur 
Zeit t=0 wurde I abgeschaltet und nach 7 Minuten 
ein Testreiz S gegeben. 7’ wurde nicht kleiner als 
10 min gewahlt, damit die durch den Testreiz aus- 
geléste Reaktion nicht mit der Reaktion auf das 
abgeschaltete Adaptationslicht interferierte. In ver- 
schiedenen Experimenten wurden zunichst I und 7 
konstant gehalten und S$ variiert. Die Wachstumsreak- 
tionen, die man in dieser Weise erhalt, entsprechen in 
ihrem Verlauf den gemessenen Reaktionen bei statio- 
nirem Adaptationslicht. Tragt man die Reaktions- 
groBe R in Abhingigkeit von log, S, auf, so ergibt sich 
eine Gerade, deren Steigung den in Abb. 6 enthaltenen 
Verliufen entspricht. Werden die Parameter I und/ 
oder 7' veriindert, so andern die R =F (log, 8,)-Funk 
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tionen nur ihre Lage, dagegen nicht ihre Steigung in 
bezug auf die log, S.-Achse. Damit ist bewiesen, daB 
die Empfindlichkeit der Wachstumszone mittels eines 
Parameters — dem Adaptationszustand — unter 
stationiren und instationéren Bestrahlungsbedingun- — 
gen eindeutig beschrieben werden kann. — 

Es wurde nun schon gezeigt, daB der Adaptations- 
zustand proportional zu I bei stationérem Adapta-_ 
tionslicht ist. Die Proportionalitatskonstante lat sich 
jedoch nicht aus einer Analyse des Reiz-Reaktions- 
Zusammenhanges bestimmen und muf daher geeignet 
definiert werden. ZweckmaBigerweise stellt man hier- 
zu die Frage: Mit welcher Intensitat ist die Wachs- 
tumszone stationir zu adaptieren, wenn derselbe 
Adaptationszustand wie in einem der beschriebenen 
Experimente mit J und 7 als Parameter hergestellt 
werden soll. Diese Intensitiat stationaren Adaptations- 
lichtes bezeichnen wir mit A und setzen damit die 
Proportionalitétskonstante zwischen I und A gleich 
eins. | 
Man ist jetzt in der Lage, die Kinetik des Adap- — 
tationszustandes experimentell zu bestimmen. In © 
einer Reihe von Versuchen, die mit unterschiedlichen 
Lichtprogrammen durchgefiihrt wurden, haben DEL- — 
BRUcK und Reronarpr (1956) gezeigt, daB der — 
Adaptationszustand in der Dunkelheit exponentiell — 
mit einer Zeitkonstanten von 3,8 min (e-Zeit) abklingt. — 
Der Abklingvorgang hangt nicht davon ab, auf wel- — 
chem Niveau sich der Adaptationszustand vorher 
befindet und wie er dorthin gebracht wurde. . 

Dieser Befund und die Tatsache, daB unter statio- 
naren Adaptationsbedingungen [=A ist, fiihrt zu — 
dem Schlu8: Die Lichtintensitat J determiniert einen — 
internen Adaptationszustand A. Die funktionellen — 
Beziehungen zwischen I und A gehorchen der Diffe- 
rentialgleichung a ) 

dA 
Deprien se Aad (la) 

Hierin ist 6 =3,8 min die Zeitkonstante des Adap- 
tationsvorganges. Fiir ein beliebiges Beleuchtungs- 
programm erhalt man als Lésung dieser Gleichung das 
Integral 

Apes | 
Away f oP 1a) de. (Lb) 

Gl. (1b) enthalt unter anderem, da8 wahrend eines — 
kurzen Reizes S,A um den Anteil 1/6 {I(t)dt =S/b 
ansteigt. Bezeichnet man den Wert vor und nach der 
Reizung mit A_ bzw. A,, so ergibt sich die Beziehung © 

A, =A (le) 

Die funktionelle Beziehung zwischen J und A 1aBt 
darauf schlieBen, daB die hierfiir verantwortlichen 
physiko-chemischen Prozesse einer Reaktion erster 
Ordnung gehorchen. : 


Die Zusammenhinge zwischen Lichtintensitét, Adap- | 
tationszustand und Wachstumsreaktion: 


Im vorangehenden Abschnitt wurde der Zu- 
sammenhang zwischen der Lichtintensitaét J und— 
dem Adaptationszustand A diskutiert. Ks wurde 
gezeigt, daB dieselben Wachstumsreaktionen aus-— 
gelést werden, wenn man ReizgréBe und Adapta- 
tionszustand proportional zueinander verandert. Fir 


- die Wachstumsreaktion ist demnach das Verhaltnis J 
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zu A die maBgebende Variable. Wir bezeichnen sie 
im folgenden mit 
I(t) 


Jetzt soll untersucht werden, wie sich 7(é) verhalt, 
wenn ein kurzer Reiz S, einer konstanten Adaptations- 
intensitaét J, tiberlagert wird. Wahrend des kurzen 
rechteckformigen Reizes der Intensitaét J, und Dauer 
t, wachst A in Ubereinstimmung mit Gl.(1b) linear 
an, und zwar von A_(= J,) auf A, = A_+8,/b. Des- 
halb erhalt man wahrend des Reizes die Beziehung 


A(t)=A_+ <2, ees) 


Innerhalb der Reizzeit ¢, kann der Adaptations- 
zustand stark anwachsen, so daB 7(t), obwohl durch 
den Sprung von J, auf J, wesentlich erhéht, schnell 
reduziert wird. Dieser Abfall in ¢ mu8 mit einkalku- 
lert werden, wenn der Spike, den wir als die un- 
mittelbar verantwortliche SteuergréBe fiir die Wachs- 
tumsdeviation ansehen, ausgewertet wird. Der Fla- 
cheninhalt s dieses Spikes ist 

t 


t 
LS Fee I; we 
0 0 


Fur kleine s-Werte, also fiir solche, die zu Wachs- 
tumsreaktionen fiihren, die klein gegeniiber der 
Standardreaktion sind, 1aé8t sich der Logarithmus in 
eine Reihe von S,/b.A_ entwickeln, und s wird in guter 
Naherung durch den ersten Term der Reihe be- 
schrieben. Dann erhalt man s=S,/A_, so daB s 
proportional zum Reiz S, wird. Fir groRere Reize 
dagegen ist s eine Funktion des Logarithmus von 
S,/I,. Dies ist in Ubereinstimmung mit den in Abb. 6 
wiedergegebenen experimentellen Ergebnissen. 

Die Variable i(t) besitzt eine bemerkenswerte 
Kigenschaft. Wahlt man ein beliebiges Beleuchtungs- 
programm, dem eine Adaptation mit zeitlich kon- 
stanter Lichtintensitét J, vorausgeht und folgt, so 
1a4Bt sich beweisen, daB 


f(i—1)dt=0 (5) 


ist. Gl. (5) besagt: Die positiven und negativen Phasen 
von i—1, die eine Folge des Lichtprogrammes sind, 
léschen sich gegenseitig aus. Kehrt dagegen die 
Lichtintensitaét auf einem beliebigen Weg nicht zum 


ja): 


urspriinglichen Wert I, zuriick, sondern geht in ein 


anderes Niveau J, tiber, so erhalt man 
| I 
j — 1) dt = blog(+}. 6 
f@-y og (7) (6) 


GI. (5) und (6) stehen in Ubereinstimmung mit den 
Reaktionen auf vier elementare Reizprogramme. In 
den Reaktionsverliufen auf die Programme ,,posi- 
tiver und ,,negativer Impuls‘“ léschen sich — bei 
Mittelung iiber die Reaktionszeit — die positiven und 
negativen Wachstumsdeviationen gegenseitig aus. Bei 
den Reaktionen auf die Programme ,,positive“ und 
negative Stufe< erhalt man einen Gewinn bzw. Ver- 
Tust an Lingenzuwachs. 

Auf Grund dieser Ubereinstimmung zwischen dem 
geitlichen Verhalten von Di = i—1 und den zuge- 
ordneten Wachstumsdeviationen Dv léBt sich ver- 
muten, da8 zwischen Di und Dv eine lineare Be- 
iehung besteht. Darunter ist folgendes zu verstehen: 


u 
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Im Adaptationsgleichgewicht — wenn also [=A 
= const — ist +=]. Unter dem EinfluB eines vor- 
gegebenen Beleuchtungsprogrammes variiert 7 in vor- 
ausberechenbarer Weise. Nehmen wir an, ein Be- 
leuchtungsprogramm wiirde so ausgewahlt, daB es 
in Dz einen kurzen Spike hervorruft. Dieser Impuls 
wiirde eine bestimmte Wachstumsdeviation nach 
sich ziehen. Besteht nun eine lineare Beziehung 
zwischen Di(t) und der Wachstumsdeviation Dv (t), so 
missen folgende Bedingungen erfillt sein: 1. Die 
Wachstumsreaktion auf einen kurzen Impuls in Dz ist 
gleich der Reaktion auf einen Hinheitsimpuls, multi- 
pliziert mit der wirklich vorliegenden Impulsstirke. 
2. Die Wachstumsreaktion auf ein beliebiges Be- 
leuchtungsprogramm lat sich als einfache Super- 
position der Hinzelreaktionen auf alle Impulse be- 
rechnen, in die der Di (t)-Verlauf zerlegt werden kann. 
Dieser postulierte lineare Zusammenhang ist in Gl. (7) 
analytisch formuliert. Dv, (¢) reprasentiert die Wachs- 
tumsreaktion auf eimen Hinheitsimpuls in Di(t), Dv(é) 
die Wachstumsdeviation auf ein beliebiges Beleuch- 
tungsprogramm und Dzi(t) die Deviationen in 7 von 
plus 1. 


Dot) =f Db —t') Di(t’) dt’. (7) 


Die postulierte Linearitét zwischen 2(f) und v(t) 


soll nun gepriift werden, und zwar zunachst qualitativ, | 


in dem wir die Wachstumsreaktionen auf die vier ele- 
mentaren Lichtreizprogramme mit den theoretisch 
voraussagbaren Zeitverlaufen von z(t) vergleichen. 

Abb.3 enthalt neben den Lichtprogrammen und den 
zugeordneten Wachstumsreaktionen die berechneten 
Zeitabhangigkeiten der Adaptation A(é) und der 
Variablen i(¢). Vergleicht man die 7(¢)-Verléufe mit 
den entsprechenden Wachstumsreaktionen, so fallen 
folgende Ahnlichkeiten auf: 

Positive Stufe: Im Augenblick der Intensitéts- 
erhéhung springt 7 auf ein héheres Niveau, um an- 
schlieBend auf seinen Gleichgewichtswert abzuklingen. 
Die Wachstumsreaktion zeigt ebenfalls nur eine 
positive Phase. 

Negative Stufe: Im Augenblick der Intensitaits- 
erniedrigung fallt 7 auf nahezu Null und kehrt — aller- 
dings sehr langsam — auf seinen Gleichgewichtswert 
zuriick. Die Wachstumsdeviation besteht ausschlieB- 
lich in einer negativen, flachen Phase, die langer als in 
der Reaktion auf das Programm ,,positive Stufe“ an- 
dauert. 

Positiver Impuls: In diesem Fall besteht 7 aus 
einem positiven Spike, dem eine flache negative 
Deviation folgt. Die entsprechende Wachstumsreak- 
tion beginnt wie die Reaktion auf das Programm 
, positive Stufe“. Dem langsamen Reaktionsabfall ent- 
spricht hier eine negative Deviationsphase geringer 
Starke. Die integrierten Deviationen von 7 und v 
sind Null [Gl. (5)]. 

Negativer Impuls: Der Verlauf von 7 besteht aus 
einem sehr kleinen, negativen Spike, dem eime 
positive Deviationsphase folgt. Die Wachstums- 
reaktion ist entsprechend klein; sie wird von einer 
kurzen negativen Phase, gebildet, der eine langere 
positive Phase folgt. 

Ein quantitativer Test der postulierten linearen 
Beziehung zwischen i(¢) und v(t) wurde in folgender 
Weise vorgenommen; (DeLsrick und REICHARDT 
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1956): Das gewahlte Lichtprogramm (s. Abb.7) besteht 
aus einer konstanten Adaptationsintensitat, der im- 
pulsformige Reize periodisch tiberlagert sind, Mit- 
einander verglichen wurden Wachstumsreaktionen auf 


r) 
Zeit [min] —> 
Abb. 7. Superposition von Wachstumsreaktionen. Erste Reihe: Eine 
Testpflanze wird nacheinander zwei periodischen Reizprogrammen unter- 
worfen, Periodenlinge 7 —=5 min (links) und Periodenlinge 27’=10 min 
(rechts). In beiden Programmen ist I,=2-° und S,=2-*. Die Reizdauer 
betrigt 0,25 min. Die zweite und dritte Reihe enthilt die berechneten 
Werte von A(t) und i(t). Die vierte Reihe zeigt iiber fiinf Perioden ge- 
mittelte Wachstumsreaktionen (Kreuze). Die Kreise im linken Diagramm 
erhalt man durch Uberlagerung des rechten Zeitverlaufes mit sich selber 
unter einer Zeitverschiebung von 5 min. Nach DELBRUCK 
und REIOHARDT (1956) 


periodische Programme, deren Periodenlingen sich um 
den Faktor zwei unterscheiden. In Abb. 7 sind auch 
die vorausberechneten Zeitverlaufe von 7 und die ge- 
messenen Wachstumsreaktionen abgebildet. Besteht 


-10 0 70 20 30 40 50 60 

Zeit [min] —> 

Abb. 8. Wachstumsreaktion auf exponentiellen Anstieg der Lichtinten- 
sitit 7. Adaptationsintensitaét J,=2-°. Mit t=0 beginnend wurde J alle 
1,5 min um eine log, Einheit erhéht. Dieses Programm wurde 25 min auf- 
rechterhalten. Die Lichtintensitit erreicht den Wert I,=2*" und wird 

im Zeitpunkt t= 25 min auf I, =27° zuriickgeschaltet. Weitere 
Einzelheiten im Text. Nach Dutpritox und REIOHARDT (1955) 


Linearitaét zwischen Di(t) und Dv (t), so muB die Bezie- 
hung 

Dog (t) = Dv. (t) + Dog p(t + T) (8) 
gelten, wenn die Periodenlinge wesentlich groBer 
als 6 — die Zeitkonstante der Adaptation — ge- 
wahlt wird. Gl. (8) 14Bt sich wie folgt interpretieren: 
Man erhilt die periodische Wachstumsreaktion auf 
das 7'-Programm, wenn die Reaktion auf das 27. 


Kybernetike 


Programm unter einer Zeitverschiebung von T Mi- 
nuten mit sich selbst tiberlagert wird. In dieser 
Weise wurden die Kreise in Abb. 7 aus dem 
27T-Programm bestimmt. Ihre Ubereinstimmung mit 
der auf das 7'-Programm gemessenen Reaktion ist 
sehr gut. Es wurde schon erwahnt, daB die Anwen- 
dung von Gl.(8) nur dann gestattet ist, wenn sich das 
Testobjekt in den Reizintervallen wieder auf das 
Adaptationsgleichgewicht eingestellt hat. In den be- 
schriebenen Experimenten ist diese Bedingung gut im 
27-Programm, weniger gut dagegen im 7’-Programm, 
erfiillt. Dies hat zur Konsequenz, da die Impuls- 
stiirken in i(¢) auf das 7’-Programm wahrscheinlich - 
etwas kleiner als die auf das 27'-Programm sind. 
Nimmt man fiir 6 den Wert von 3,8 min an, der sich 
aus den Dunkeladaptations-Messungen ergab, so liegt 
der Unterschied zwischen den Impulsstarken der 
i(t)-Verlaufe bei 25%. Dies ist offensichtlich mehr als” 
die Fehlerbreite der Messung, so daB 6 in Wirklichkeit . 
etwas kleiner als 3,8 min sein dirfte. ‘ 

Wir haben schlieBlich untersucht, welchen EinfluS- 
eine Stufenfunktion in 7 auf die Wachstumsgeschwin- 
digkeit des Sporangientragers ausiibt (DELBRicK und 
ReIcHAaRDT 1955 sowie RizseR und Harm 1956). Zu 
diesem Zweck wurde folgendes Lichtprogramm ge-— 
wahlt: 


: 
zee, firs 120; ae 
eae ae (9A) 
ET y(1 ek) he tie 7 
Dies zieht in A die Zeitabhangigkeit 
A=I fir t<0, )% . 
aus (9B) 
Ar Teena fir +=0 
nach sich und erzeugt in 2 die Stufe ; 
ize fir ¢<0, a 
, Mea: (9C) 
t=1+k fiir. 40: 


' 

In Abb. 8 ist eine Wachstumsreaktion wiederge- 
geben, die durch dieses I(¢)-Programm ausgelést 
wurde. Der exponentielle Intensitétsanstieg beginnt 
zur Zeit t=0 und durchlauft (mit & =1,85) in 25 min 
17 logarithmische Einheiten zur Basis 2. Zur Zeit— 
¢ =25 min wurde dieses Programm abgebrochen. Wie 
man aus dem Reaktionsverlauf entnehmen kann, 
steigt 2,5min nach Reizbeginn die Wachstums- 
geschwindigkeit an und erreicht schlieBlich einen 
mittleren Wert von 75 u/min, den sie wahrend des 
exponentiellen Anstiegs in J ann&hernd beibehdalt. 
Zur Zeit t =25 min wurde I auf seinen urspriinglichen 
Wert zuriickgeschaltet. Die nachfolgende negative 
Wachstumsdeviation, von der hier nur ein Teil wieder- 
gegebenist, kompensiert, entsprechend Gl. (5), die Phase 
erhéhten Wachstums. Dieses Ergebnis bestiitigt er- 
neut,daB die Variable i die ma®gebende Gré8e fiir die 
Steuerung der Wachstumsreaktion darstellt. 

Ein chemisches Modell: 

In den vorausgehenden Abschnitten haben wir eine 
formale Analyse der Reiz-Reaktions-Zusammenhinge 
entwickelt, ohne da den Variablen A und 4 Kon- 
zentrationen hypothetischer Substanzen zugeordnet 
wurden. Man kann jetzt untersuchen, welcher chemi- 
sche Aufwand erforderlich ist, um die festgestellten 
funktionellen Beziehungen wiederzugeben. Diese Uber- 
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legungen fihren zu einem chemischen Modell fiir 


die Wachstumsreaktionen (DeLBRicK und RricHarDt 
1956). 


Bei der Entwicklung des Modelles gehen wir 
zweckmaBig von zwei experimentellen Befunden aus: 
1. Die Wachstumsgeschwindigkeit des Sporangien- 
tragers ist im Adaptationsgleichgewicht konstant und 
unabhaingig von der Intensitat der Lichtstrahlung. 
2. Hine voriibergehende Anderung der Lichtintensitat, 
die zum Ausgangsniveau zuriickfiihrt, ruft Wachs- 
tumsdeviationen hervor, die weder zu einem Gewinn 
noch zu einem Verlust an Lingenzuwachs fihren. 


Diese Ergebnisse fiihrten zu der Annahme, da8 von 
der pro Zeiteinheit in die Wachstumszone einstrémen- 
den Menge an Rohmaterial M die mittlere Wachs- 
tumsgeschwindigkeit des Sporangientragers bestimmt 
wird. Der Einstrom dieses Materials in die Wachs- 
tumszone fiihrt zam Aufbau einer Konzentration [/]. 
Die Umsatzrate von M in Zellwandmaterial W wird 
vom Licht gesteuert. Ein denkbarer Weg besteht 
darin, ein Enzym E zu postulieren, dessen Aktivitiit 
vom Licht abhangt. Die pro Zeiteinheit umgewan- 
delte Menge an Rohmaterial M ist dann proportional 
zur Konzentration [M] und zur Aktivitat dieses En- 
zymes. Wird die Enzymaktivitaét konstant gehalten, 
so erreicht M ein Gleichgewicht; die Umwandlungs- 


rate von M in W ist dann gleich der Nachschubrate B. - 


Dies entspricht konstanter Wachstumsgeschwindig- 
keit bei konstanter Lichtintensitaét — unabhangig 
von der Starke der Lichtstrahlung. Andert sich 
die Lichtintensitét voriibergehend, um <schlieBlich 
wieder zum urspriinglichen Niveau zuriickzukehren, 
so andert sich entsprechend die Enzymaktivitat und 
damit auch [M]. Die Konzentration von M kehrt 
jedoch auch — wie die Lichtintensitét — zum ur- 
sprunglichen Niveau zuriick. Dies entspricht dem 
experimentellen Befund, daB eine voriibergehende 
Anderung der Lichtintensitit keinen Wachstums- 
gewinn oder -verlust nach sich zieht. Obwohl dieses 
EKin-Enzym-Modell qualitativ mit den experimentellen 
Befunden tibereinstimmt, versagt es, wenn man seine 
quantitativen Higenschaften naher betrachtet. So ist 
es weder in der Lage, die logarithmische Abhangigkeit 
der Wachstumsreaktionen von der Reizstérke noch 
den exponentiellen Verlauf der Dunkeladaptation 
richtig wiederzugeben. Werden auch diese Eigen- 
schaften der Wachstumsreaktionen beriicksichtigt, so 
benétigt man mindestens ein Zwei-Enzym-Modell. 
Ein Beispiel hierfiir ist in Abb. 9 wiedergegeben. Die 
Aktivitaten beider Enzyme # und E’ werden vom 
Licht gesteuert. Die Aktivitéat von H stellt sich lang- 
sam auf Lichtintensitaétsinderungen ein, und zwar 
mit der Zeitkonstanten 6 =3,8 min des Adaptations- 
verlaufes. H wandelt das Rohmaterial M in inaktives 
Material X um. Der Aktivitatszustand des Enzyms £ 
reprasentiert den Adaptationszustand A und _ ver- 
ursacht, da8B [M] proportional zu 1/A ist. Die Aktivi- 
tat des zweiten Enzymes LH’ stellt sich unmittelbar auf 
Anderungen der Lichtintensitét ein. Dieses Enzym 
synthetisiert das aktive Rohmaterial M zu Zellwand- 
material W. Die Umwandlungsrate ist sowohl pro- 
portional zur Aktivitét von #’ und damit zu J als 
auch zur Konzentration von M und damit zu 1/A. 
Die Umwandlung von M in W erfolgt daher pro- 
portional zu J/A. Damit sind alle wesentlichen funk- 
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tionellen Eigenschaften des Reiz-Reaktions-Zusam- 
menhanges wiedergegeben. 


Dynamik-Anpassung 


Viele Sinnesorgane hochentwickelter Organismen 
kénnen ihren Empfindlichkeitsbereich automatisch 
einstellen. Man bezeichnet dieses dynamische Ver- 
halten als Adaptation. Wie in den vorangehenden 
Abschnitten gezeigt wurde, ist diese Eigenschaft nicht 
auf vielzellige Systeme beschrankt; wir finden sie 
schon auf der Organisationsstufe der einzelnen Zelle. 

Die Wachstumszone von Phycomyces stellt unter 
den Rezeptoren insofern einen Spezialfall dar, als sie 
bei symmetrischer Bestrahlung von zwei oder mehr 


[Ea]~A 
[E]~I 


1 hy 1 
5) area 5; 
Dunkel 


1 
[M]~ 5 


dw leek t 

ae ~ IM [Ea]~z = 
Abb. 9. Zwei-Enzym-Modell fiir die Lichtwachstumsreaktionen. Der dicke 
Pfeil links reprasentiert den zeitlich konstanten ZufluB an aktivem Roh- 
material M fiir die Zellwandstruktur. Die beiden Enzyme EZ und £’ existie- 
ren in aktiver (Index a) und inaktiver (Index%) Form. Ihre jeweiligen 
Konzentrationen werden von Hell- und Dunkelreaktionen bestimmt. Die 
Dunkelreaktion von EZ besitzt die Zeitkonstante b = 3,8 min. [Zq] ist daher 
proportional zur Hohe des Adaptationszustandes. Die Dunkelreaktion von 
E’ erfolgt schnell gegeniiber b. Deshalb ist [24] proportional zu J. M wird 
einerseits vom Enzym Z# in inaktives Material XY und andererseits vom 
Enzym £’ in Zellwandmaterial W umgewandelt. Die Synthese von W 
aus M stellt eine Seitenreaktion dar. Daher wird [M] durch den zeitlich 
konstanten Zuflu8 an Rohmaterial M und die Konzentration von Eg 
bestimmt. [MM] ist also proportional zu 1/A. Die pro Zeiteinheit erzeugte 
Menge von W ist proportional zu [M] und zu [£4] und damit zu 7/A =7. 
Das Modell gibt die Latenzzeit der Reaktion und den Zusammenhang 

zwischen 7 und v nicht wieder. Nach DELBRUCK und REICHARDT (1956) 


Seiten vollstandig auf die rezipierte Lichtintensitat 
adaptiert. Durch rasche Intensitatsanderungen her- 
vorgerufene Wachstumsreaktionen klingen ab, sobald 
sich der Adaptationszustand auf das neue Gleich- 
gewicht eingestellt hat.. Die Wachstumsgeschwindig- 
keit hangt nicht von der Intensitat des aufgestrahlten 
Lichtes ab. 


Den Vorgangen der Rezeptor-Adaptation ist offen- 
bar eines gemeinsam: Sie passen den Dynamikbereich 
der physikalischen Umwelt auf den Dynamikbereich 
der gesteuerten physiologischen Mechanismen an. 
Wir wollen uns dies im Prinzip an folgendem Ge- 
dankengang veranschaulichen: MiBt man mit einem 
linear registrierenden Photometer die reflektierten 
Lichtintensitéten von Gegenstanden in freier Natur, 
so unterscheiden sie sich um maximal einen Faktor 20 
voneinander. Dies gilt fiir jede Beleuchtungsstarke, 
wenn die spektrale Verteilung des Lichtes sich nicht 
wesentlich andert. Werden derartige Messungen in 
mondloser Nacht und bei hellem Sonnenschein durch- 
gefiihrt, so unterscheiden sich jedoch die mittleren 
reflektierten Intensitdten beider MeBreihen um den 
Faktor 10. Ein optischer Rezeptor, der die reflek- 
tierten Lichtintensitaten von Gegenstinden in freier 
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Natur auf einen physiologischen Nachrichtenkanal mit 
einem Dynamikbereich von z.B. 1:20 optimal iiber- 
setzt, mu demnach eine Anpassung von 10°:1 vor- 
nehmen. Diese Art der Dynamik-Anpassung wird von 
Phycomyces vollzogen. 

In Abb. 10 sind die an Phycomyces gewonnenen 
Ergebnisse in einer Funktionsstruktur zusammen- 
gefaBt. Die Lichtintensitit J setzt in der Wachstums- 


Di(t) 


Abb. 10. Funktionsstruktur fiir die Lichtwachstumsreaktionen von 
Phycomyces. Die Lichtintensitat I(t) determiniert den Adaptationszustand 
A(t). Der Zusammenhang zwischen I(t) und A(t) gehorcht einer linearen 
Differentialgleichung erster Ordnung mit konstanten Koeffizienten. J (t) 
wird iiber einen zweiten Weg momentan mit A(t) verglichen. Die Variable 
i(t) =I (t)/A(t) bzw. deren Deviation Di(t) =i—1 steuert in linearer Weise 
die Wachstumsdeviation Dv. Nach REICHARDT und VARJU (1958) 
verandert 


zone einen Adaptationszustand A, mit dem sie tber 
einen zweiten Weg dividitiv verglichen wird. Die Ver- 
gleichsvariable 7 steuert in linearer Weise die Reaktion. 
Der Adaptationszustand A stellt sich mit einer Zeit- 
konstanten von 3,8 min auf den jeweiligen Wert von 
I ein. Daher wird A den Mittelwert von J annehmen, 
wenn die Lichtintensitét Schwankungen aufweist, 


-O1 


0 25 


50 


Zeit [min] —> 


Abb. 11. Wachstumsreaktionen auf zwei periodische Lichtprogramme 
(s. Einschaltfigur), Die Sporangientriger wurden zundchst 30 min bilateral 
auf die Intensitit T=} adaptiert. Im ersten Programm wurde J alter- 
nierend fiir je 2,5min auf 7+ 47,=4 baw. I—AI,=0, im zweiten 
Programm auf 7+ 4I,=% bzw. T— AI,=3 geschaltet. Die Modulations- 
grade m, = 4J,/I und m,= 4T,/T unterscheiden sich um den Faktor zwei. 
Die Periode beider Programme betriigt 7 =5 min. Gemessen wurde die 
Wachstumsgeschwindigkeit » und ihr Zeitmittel 3. Die MeBpunkte sind 
Mittelwerte aus 12 Einzelmessungen 


deren lingste Periode kurz gegeniiber 3,8 min ist. 
In dieser Weise stellt A den Empfindlichkeitsbereich 
des Rezeptors ein, und die momentanen Abweichungen 
der Lichtintensitaét werden auf den Mittelwert von I 
bezogen. Die den Lichtwachstumsreaktionen von 
Phycomyces zugrunde liegende Funktionsstruktur ist 
demnach eine physiologische Ausriistung zur Dy- 
namik-Anpassung. 

In dieser Art der Dynamik-Anpassung liegt eine 
Besonderheit, auf die hier kurz eingegangen sei: Wir 
haben gezeigt, daB sowohl I(t) und A(t) als auch 7(t) 
und v(t) linear miteinander verkniipft sind. J (¢) und 
i(t) stehen jedoch wegen des Vergleichs von I mit A 
in einer nichtlinearen Beziehung zueinander, Es gibt 
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Kybernetik 


Méglichkeiten, diese Beziehung durch geeignete Licht- 
programme zu linearisieren. Sie bestehen darin, trotz 
standiger Schwankungen von J, A zeitlich konstant 
zu halten und damit das hypothetische Enzym H# 
dynamisch zu blockieren. Dies gelingt z.B. mit einem 
periodischen Lichtprogramm von der Form 

2m 


I(t) =I + AT sin A 


t, (10 A) 
wenn die Periodendauer 7’ vergleichbar bzw. klein 
gegeniiber der Zeitkonstanten b des Adaptationsvor- 
ganges gewahlt wird. Unter dem HinfluB dieses Pro- 
grammes stellt sich A annahernd auf den Mittelwert 
von J ein. Also 


Awl, (10B) 
Fiir die Variable « ergibt sich dementsprechend 
é Ad hee 2ig0 
Gea 7 Sing! (10C) 
und fiir die Deviation von 7 
pln (10D) 


le 


wenn man mit m—=AJ/I den Modulationsgrad der 
Helligkeitsverteilung bezeichnet. 
Wachstumsdeviation Dv linear verbunden ist, muB 
auch diese sinusf6rmig und proportional zu m sein. 


Die Proportionalitét der Reaktion zum Modula- ; 


tionsgrad m wurde mit einem maanderférmigen Licht- 
programm der Periodenlange Z'’=5min _ gepriift. 


Gemessen wurden die Wachstumsreaktionen auf zwei 
Modulationsgrade, die sich um den Faktor zwei von- — 
einander unterschieden (REICHARDT 1960). Das MeB- — 


ergebnis enthalt Abb. 11. Die Amplitude der schwa-_ 


Da Di mit der — 


cheren Reaktion ist annaihernd um den Faktor zwei — 


gegentiber der Amplitude der starkeren Reaktion re- 


duziert. Da®B das MeBergebnis nicht genau der theo- — 
retischen Voraussage entspricht, liegt daran, daB T — 


wegen des Zusammenhanges zwischen Di (¢) und Dv (t) 


im Experiment nicht klein genug gegentiber b gewahlt — 


werden kann. 
Damit ist gezeigt, daB trotz des nichtlinearen 
Prozesses der Dynamikanpassung unter speziellen 


Bedingungen eine lineare Ubertragung von Hellig- 


keitsdeviationen méglich ist. 


Phototropische Reaktion 


Zusammenhang mit den Lichtwachstumsreaktionen: 


Phototropische Reaktionen und Lichtwachstums- 


reaktionen sind offenbar eng miteinander verkniipft. 


Sie besitzen annahernd die gleichen Latenzzeiten und 


? 


Aktionsspektren. Beide Reaktionen sind in bezug auf_ 
Reizaufnahme und Reaktionsausfiihrung auf die 


Wachstumszone beschrankt. 


Die phototropische Reaktion hangt in hohem MaBe 
von den optischen Eigenschaften der Wachstumszone 


ab. Die Wachstumszone wirkt wie eine Zylinder- 
linse, die paralelle Lichtstrahlung auf einer Linie ein 
wenig auBerhalb der vom Licht abgewandten Zellwand — 
sammelt. CasTLe (1933) bestimmte den gemeinsamen _ 
Brechungsindex von Protoplasma und Zellwand zu_ 
n =1,38. Mit Hilfe von n lassen sich Strahlen-— 
gang in der Wachstumszone und Intensitatsver- 
teilung an der Oberfliche der Zellwandung berechnen 
(ReroHarpr und Vargsu 1958). Das Ergebnis diese 
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Rechnung ist in Abb. 12 enthalten. Danach werden 
nur etwa 20% der vom Licht abgewandten Zellwand 
durchstrahlt. Taucht man einen Sporangientriiger in 
ein durchsichtiges Medium mit héherem Brechungs- 
index als n =1,38 (Mineralél), so divergiert eine auf 
den Sporangientriiger fallende Parallelstrahlung in 
der Wachstumszone. Unter diesen Bedingungen ver- 
halt sich ein Sporangientrager negativ phototropisch; 
er kriimmt sich vom einfallenden Licht weg (BUDER 
1918, 1920). 

Theorien, die beide Lichtreaktionen miteinander 
verkniipfen, unterscheiden sich in verschiedenen Punk- 
ten. Nach Braavw (1914) ist die Intensitatserhéhung 
auf der indirekt durchstrahlten Zellseite fiir die Aus- 
lésung der phototropischen Reaktionen verantwortlich. 

: Er argumentiert, da durch die erhéhte Intensitit 
auf dieser Zellseite eine starkere Wachstumsreaktion 
als auf der der Strahlung zugewandten Seite aus- 
gelést wird. Dieses Argument ist in doppelter Hinsicht 
unbefriedigend. Erstens wird durch den Linseneffekt 
nur die Intensitatsverteilung, nicht dagegen der 
Strahlungsflu8 durch die Zelloberfliche verandert. 
Zweitens erzeugt eine durch Lichtimpuls ausgeliste 
Wachstumsreaktion im Mittel keinen Nettogewinn an 
Langenzuwachs. CastLE (1933) vermutete, daB das 
absorbierende Pigment nicht in oder in der Nahe der 
Zellwandung lokalisiert, sondern gleichmaBig im 
Protoplasma verteilt ist. Infolge der Brechung ist 
die mittlere Weglange in der vom Licht abgewandten 
Zellhalite um 20% gréBer als in der der Strahlung 
gzagewandten. Die Lichtabsorption in der von der 


anderen Halite wtbertreffen, da die Intensitats- 
schwachung beim Durchstrahlen der Wachstumszone 
sehr gering ist. BupER (1946) vertritt die Blaauwsche 
Theorie. Er argumentiert, daB die drtliche Konzentra- 
tion des Lichtflusses der indirekt bestrahlten Zellseite 
ein mechanisches Ubergewicht iiber die direkt be- 
strahlte Seite verschafft. 


Abhdngigkeit der Reaktion vom Hinfallswinkel des 
Lichtes: 


fallt Licht senkrecht von oben auf das Versuchs- 
objekt, so wird keine phototropische Reaktion aus- 
gelést; bei seitlicher Bestrahlung dagegen ist die 
Reaktion maximal. . 
Zum Studium der Wachstumsreaktionen wurde 
urspriinglich zwei sich gegeniiberstehende Licht- 
quellen verwandt, deren Strahlung horizontal auf das 
‘Testobjekt fiel. Ein vertikal wachsender Sporangien- 
trager befindet sich unter diesen Bestrahlungsbedin- 
gungen im phototropischen Gleichgewicht, wenn die 
Intensitaten beider Lichtquellen einander gleich sind. 
Dies ist aber auch dann der Fall, wenn die Achse des 
Sporangientragers unter einem Winkel gegentiber der 
Vertikalen in die Versuchsapparatur gestellt wird. 
Das phototropische Gleichgewicht unter horizontaler 
Bestrahlung ist daher ein indifferentes. Wir kénnen 
diesen experimentellen Befund besser interpretieren, 


vektors in die Komponenten parallel und senkrecht 
zur Achse des Sporangientriigers vorgenommen wird 
(Abb. 13A). Im Fall horizontaler Strahlengange 
und einer gegeniiber der Vertikalen geneigten Achse 
des Sporangientrigers von a Grad, heben sich die 


Strahlung abgewandten Zellhalfte miBte: die der 


- Wachst ein Sporangientrager in der Vertikalen und 


wenn zuvor eine Zerlegung des Poyntingschen-Licht- 
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senkrecht zur Achse stehenden Vektorkomponenten 
auf. Dies gilt fiir beliebiges a. Anders liegen die Ver- 
haltnisse, wenn die Lichtquellen einen Winkel von 
180—2b Grad miteinander bilden (Abb. 13B). Die 
lotrecht auf der Achse des Sporangientrigers stehen- 


\ 


Abb. 12. Strahlengang in der Wachstumszone und Intensitaitsverteilung 
(Ly, Ly) auf der Zelloberfliche bei Hinfall paralleler Lichtstrahlung. Nach 
REICHARDT und VARJU (1958) 


den Komponenten heben sich nur dann gegenseitig 
auf, wenn dieser in Richtung der Winkelhalbierenden 
beider Lichtquellen wachst. In jeder anderen Position 
des Sporangientragers resultiert eine Komponente, 
die die Versuchspflanze zwingt, in die Symmetrielage 


(A) | io (B) | / 
I 


| 
| 
| ! 
/ | 
Abb. 13. Vektor-Diagramm zur Illustration des phototropischen Effektes, 
den zwei Lichtquellen Z und R gleicher Intensitiit in einem Sporangien- 
triiger hervorrufen, der gegentiber der Vertikalen um a Grad geneigt ist. 
Teilbild (A): Die Bestrahlung erfolgt horizontal. Die auf der Achse des 
Sporangientragers lotrecht stehenden Komponenten 7’, und Z'p heben sich 
gegenseitig auf, und zwar unabhingig vom Neigungswinkel a. Teilbild (B): 
Die Bestrahlung erfolgt unter einem Winkel b gegen die Horizontale. Die 
lotrecht stehenden Komponenten 7’, und Zz heben sich unter diesen 
Bedingungen auf, wenn der Sporangientriger vertikal (4 =0) wichst. 
. Nach DreLBRUCK und REICHARDT (1956) 


der Winkelhalbierenden zwischen beiden Lichtquellen 
zu wachsen. 

Allgemein 148t sich sagen: Bestrahlt man einen 
Sporangientrager unter einem Winkel c mit der 
Intensitat I, so wird auf das Testobjekt ein Dreh- 
moment ausgeiibt, das proportional zur lotrecht auf 
der Achse des Sporangientriigers stehenden Licht- 
komponente J sin cist. Die Achse des Drehmomenten- 
Vektors steht senkrecht auf der Ebene, die von dem 


Vektor J und der Achse des Sporangientragers auf- 


gespannt wird. Fiihrt man einen Einheitsvektor P 
in Richtung der Achse der Versuchspflanze ein, so 
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148t sich das Drehmoment durch das Vektorprodukt 


IP ausdriicken. Nehmen wir ferner an, daB die 
Drehmomente, die von mehreren Lichtquellen erzeugt 
werden, sich gleichzeitig vektoriell addieren, so erhalt 
man das resultierende Drehmoment, indem zunachst 


alle Lichtvektoren I, addiert werden, bevor das Vektor- 


produkt mit P gebildet wird. — Im Fall der in Abb. 13B 
beschriebenen Versuchsbedingungen weist der resul- 


on 


Im Bereich schwacher und hoher Lichtintensitaten 
ist die Kriimmungsgeschwindigkeit geringer als” 
bei mittleren Intensitaten. Im Intensitatsintervall 
log, J =—10 bis +2 andert sich (da/dt) nicht er 
lich mit der Lichtintensitat. 

Rercuarpt und Vargu (1958) haben gezeigt, dal 
Wachstumsreaktionen auch vortibergehend photo- 
tropische Reaktionen auslésen konnen. Den Experi- 

menten, die zur Aufdeckung 


digkeit als Funktion der Lichtintensitat tee 


log, I=-16,45| 


log, [=+35 


dieses Effektes gefiihrt haben, 
liegt folgende Idee zugrunde: 
Beginnt man die Auslésung 
einer phototropischen Reak- 


a 
% 


tion — wie in den oben be-- 


schriebenen Experimenten = 
mit bilateraler symmetrischer 
Bestrahlung des Sporangien- 
tragers und schaltet im Zeit- 


20 0 10 20 0 


— > Zeit [min] 
Abb. 14. Der Neigungswinkel « des Sporangientrigers gegentiber der Vertikalen als Funktion der Zeit. 
Helligkeitsprogramm: 40 min bilaterale Adaptation mit den in der Abbildung vermerkten Lichtintensi- 
titen. Abschalten eines Lichtkanales zur Zeit t=0. Die eingetragenen Streubreiten sind die mittleren 
quadratischen Abweichungen +o. Nach REICHARDT und VARJU (1958) 


tierende Lichtvektor vertikal nach unten und besitzt 
eine Linge 2J sin b. Das Drehmoment, das von diesem 
Vektor auf einen Sporangientrager ausgetibt wird, 
der gegeniiber der Vertikalen einen Winkel von a Grad 
in beliebiger Richtung einnimmt, besitzt den Betrag 
2Z (sina) (sind). Es ist so gerichtet, da der Spor- 
angientraéger gezwungen wird, in Richtung des resul- 
tierenden Lichtvektors zu wachsen. 


-20 -15 -10 a) 0 +5 
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Abb. 15. Neigungsgeschwindigkeit des Sporangientrigers im stationiren 
Reaktionsbereich (£>10min) als Funktion verschiedener Lichtinten- 
sititen. Helligkeitsprogramm wie in Abb. 14. Die eingetragenen Streu- 
breiten sind die mittleren quadratischen Abweichungen +o. 
Nach REICHARDT und VARJti (1958) 


Stationdre Reaktion und Inversionsphase: 


Adaptiert man einen Sporangientréger zunachst 
bilateral mit blauem Licht zeitlich konstanter Inten- 
sitét und schaltet das Licht eines Kanales im Zeit- 
punkt ¢=0 ab, so kriimmt sich die Testpflanze in 
Richtung des Lichtschwerpunktes. Die Winkelge- 
schwindigkeit da/dt, mit der sich der Sporangien- 
triger kriimmt, haingt von der gewahlten Intensitat 
ab. In Abb. 14 ist der zeitliche Verlauf der Kriim- 
mung bei drei sehr unterschiedlichen Lichtintensitaten 
wiedergegeben. Allen drei Reaktionskurven ist ge- 
meinsam, dafi sich nach einer Ubergangszeit ein 
stationérer Bewegungszustand des Sporangientragers 
einstellt. Dies éuBert sich in einem konstanten (da/dt). 
In Abb. 15 ist die stationire Kriimmungsgeschwin- 


punkt t=O einen Lichtkanal 
aus, so andert sich nicht nur 
die zirkulare Strahlungsvertei- 
lung, sondern auch die Licht- 
 intensitaét an verschiedenen” 
Punkten der Wachstumszone. 
Der Einflu8 dieser Anderungen” 
auf die Reaktion ist schwierig, 
zu erfassen. Nach etwa 10 min 
hat sich — nach dem, was iiber die Wachstumsreak-— 
tionen bekannt ist — der Adaptationszustand auf das 
neue Gleichgewicht eingestellt. Die Experimente zei-_ 
gen, dafi der Sporangientrager im Bereich mittlerer 
Strahlungsintensitaten dann eine Kriimmungsge- 
schwindigkeit von 5°/min erreicht hat. In diesem statio- 
niren Reaktionsstadium wird die Lichtintensitaét des’ 
noch gedffneten Lichtkanales plétzlich erhéht und 
wieder zeitlich konstant gehalten. Dies fiihrt in jedem_ 
zirkularen Teilbereich der Wachstumszone zu einer 
Erhéhung des Lichtflusses, und zwar um denselben 
Faktor. Postulieren wir, da8 jeder dieser zirkularen’ 
Teilbereiche autonom adaptiert, dann miiBten in ihnen 
partielle Wachstumsreaktionen mit ausschlieBlich 
positiver Wachstumsdeviation ausgelést werden (Re- 
aktion auf das Programm ,,positive Stufe“). Nun wer- 
den aber nur etwa 20% der vom Licht abgewandten 
Zellwand der Wachstumszone durchstrahlt, wahrend . 
die ganze, dem Licht zugewandte Zellseite belichtet 
ist. Die Summe itber alle ausgelésten Partialreaktio- 
nen in der dem Licht zugewandten Zellseite miBte: 
also wesentlich gréBer als die in der vom Licht abge- 
wandten Seite sein, so da8 eine voriibergehende: 
negative phototropische Reaktion zu erwarten ist und. 
auch gefunden wurde. In Abb. 16 sind zwei Reak-. 
tionskurven wiedergegeben, die eine Folge des ge. 
whiten Lichtstufenprogrammes sind; sie zeigen. 
deutlich den Effekt der Inversion. : $ 
Die Inversionsphase bedingt, da& die phototropi-. 
sche Reaktion um At Minuten verzégert wird (s.. 
Abb. 16). Die Verzégerung hingt von den Lichte 
intensitaéten J, vor und J, nach dem Intensitiitssprung, 
ab, In Abb.17 sind Messungen aufgetragen, die: 
diesen Zusammenhang wiedergeben. Es zeigte sich,, 
da8 At proportional zu InJ,/I, ist. Dieses Ergebnis: 
wurde auf der Basis der fiir die Wachstumsreaktionen: 
entwickelten Theorie vorausgesagt (RBICHARDT und. 
Vargu 1958). Damit ist gezeigt, daB Wachstums-. 
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reaktionen auch voriibergehend phototropische Reak- 
tionen hervorrufen kénnen. 


Anwendung von Lichtstrahlung 
verschiedener Wellenliingen 


Einflu8 auf Wachstumsreaktionen und photo- 
tropische Reaktionen : 

In einer kirzlich erschienenen 
Arbeit haben Detpriick und SHRop- 
SHIRE (1960) den EinfluB von Licht- 
strahlung verschiedener Wellen- 
langen auf Wachstumsreaktionen 
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liche Wachstumsrichtung wieder eingenommen. Dies 
Resultat steht im Gegensatz zu den Ergebnissen, die 
mit Blaulicht gewonnen wurden. Wird ein Sporan- 
gientrager dagegen mit UV-Licht kontinuierlich 
unilateral bestrahlt, so resultiert eine anhaltende 
negativ phototropische Reaktion, deren optimale 
Kriimmungsgeschwindigkeit bei 280 my mehr als 
20°/min betragt. 


und phototropische Reaktionen un- 
tersucht. 

In Abb. 18 sind Wachstums- 
reaktionen auf ein periodisches Reiz- 


programm wiedergegeben; Para- 
meter ist die Wellenlange (in my) 
der angewandten Strahlung. Sieht 
man von den verschiedenen Reak- 


tionsamplituden ab, die durch die 
Absorptionseigenschaften des Photo- 
pigmentes bedingt sind, so ergeben 
sich Reaktionsverlaufe, die einander 
exakt entsprechen. Das Reaktions- 
maximum liegt in allen Fallen beim 
Abszissenwert 5,5 min. Dieser Be- 
fund ist schon insofern bemerkens- 
wert, als die Eindringtiefe der Licht- 
strahlung in die Wachstumszone im 
Ultravioletten sehr gering ist. Dar- ; 

tiber hinaus zeigen die Reaktionsverlaufe, daB die 
Adaptationskinetik unabhaingig von der Wellenlange 
der Strahlung ist. Licht beliebiger Wellenlaéngen kann 
daher sowohl zur Reizgebung als auch zur Adap- 
tation verwandt werden, ohne daB im Reaktions- 
verlauf Veranderungen auftreten. 

Im Gegensatz zu den Wachstumsreaktionen sind 
die phototropischen Reaktionen stark wellenlangen- 
abhaingig. Bemerkenswert ist der Umschlag des 
positiven in einen negativen Phototropismus unterhalb 
von 300 mp, (CURRY und Gruen 1957). 

Reizt man einen Sporangientraiger mit eimem 
kurzen — einseitig aufgebrachten — Impuls sichtbaren 
Lichtes mittlerer Starke, so wird eine positiv photo- 
tropische Reaktion ausgelést. Hin starker Licht- 
impuls dagegen ruft héchstens eine sehr schwache 
Reaktion hervor. Dieser Effekt wurde schon von 
Castix (1931) bemerkt und darauf zuriickgefihrt, daB 
die auf beiden Seiten der Wachstumszone hervor- 
gerufenen Reaktionen gesattigt sind. 

Unterhalb von 300 my wird ultraviolettes Licht in 
hohem MaBe vom Plasma absorbiert, so daB bei ein- 
seitiger Bestrahlung des Sporangientragers nur die 
der Lichtquelle zugewandte Zellseite Strahlung emp- 
fingt. Fiir die UV-Absorption in der Wachstumszone 
ist nach DENNISON (1959) in erster Linie Gallussaure 
verantwortlich. In diesem Wellenlingenbereich zieht 

jeder Lichtimpuls, der eine einseitige Wachstums- 
reaktion hervorruft, voriibergehend eine negative 
phototropische Reaktion nach sich. Die Reaktion 
beginnt etwa 4 min nach Reizung und fihrt zu einem 
maximalen Kriimmungswinkel von etwa 70°. Die 
maximale Kriimmungsgeschwindigkeit betragt 8°/min. 
Nach 30 min hat der Sporangientrager seine urspriing- 
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Abb. 16. Phototropische Reaktionsverliufe auf das Helligkeitsprogramm: 40 min bilaterale Adap- 
tation mit J,=2-*. Abschalten eines Lichtkanales im Zeitpunkt ¢=0. Erhdhen der Intensitaét des 
anderen Lichtkanales auf JI, nach Hinstellen einer konstanten Kriimmungsgeschwindigkeit, 
T = Zeit zwischen Reizgebung durch Intensititssprung und Reaktionseinsatz. At= Verschiebungs- 
Zeitintervall. Das Verhiltnis 7./Z, ist in (B) gréBer als in (A). Nach REICHARDT und VARJU (1958) 


Wirkungsspektren und Pigment: 


DELBRUCK und SHROPSHIRE (1960) haben die Wir- 
kungsspektren von Lichtwachstums- und phototropi- 
scher Reaktion ausgemessen. Sie ermittelten die 
Quantenstromdichte der monochromatischen Strah- 
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Abb. 17. Zusammenhang zwischen Verschiebung 4¢ und Intensitaitssprung 
A logs I = logs Iz — log: I. Adaptationsintensitat ist J, = 271035, Die Hin- 
schaltfigur enthailt das Lichtprogramm. Die eingetragenen Streubreiten 
sind die mittleren quadratischen Abweichungen -to. 
Nach REICHARDT und VARJU (1958) verandert 


lung, mit der die Wirkung einer Standard-Blaustrah- 
lung gerade kompensiert wurde (Null-Methode). 
Abb. 19 enthalt das Resultat dieser Messungen. Die 
Wirkungsspektren beider Reaktionen sind von 500 
bis 360 my, einander gleich und besitzen Maxima bei 
385, 455 und 485 my. Unterhalb von 300 my. ist das 
Wirkungsspektrum der phototropischen Reaktion 
— wegen der Richtungsumkehr — das negativ propor- 
tionale Abbild des Spektrums der Lichtwachstums- 
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reaktion. In diesem Bereich tritt in beiden Spektren 
ein Maximum bei 280 my auf. Nach DELBRUCK und 
SHROPSHIRE (1960) repriisentieren die ausgemessenen 
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Abb. 18. Wachstumsreaktionen, hervorgerufen durch Licht verschiedener 
Wellenlingen. Die Testpflanzen wurden mit zwei Umdrehungen pro 
Minute rotiert und mit Blaulicht adaptiert. Alle 10 min wurde mitmono- 
chromatischer Strahlung ein 30sec andauernder Testreiz gegeben. Die 
eingetragenen MeSpunkte sind Mittelwerte aus drei Perioden. Das Maximum 
der Reaktion folgt dem Reiz in allen Fallen nach 5,5 min. Diese Zeit hingt 
weder von der mittleren Wachstumsgeschwindigkeit noch von der Starke 
der Reaktion ab. Der Zusammenhang zwischen Wellenlinge und mittlerer 
Wachstumsgeschwindigkeit ist zufillig. Nach DELBRUCK 
und SHROPSHIRE (1960) 
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Abb. 19. Wirkungsspektren fiir Wachstumsreaktion und phototropische 
Reaktion. Genauigkeit der Messungen besser als +10%. Die Maxima bei 
280 und 385 my und der Bereich hoher Empfindlichkeit zwischen 440 und 
490 my sind gesichert. Die Mulde zwischen den beiden Maxima bei 455 
und 485 mz kann durch MeBfehler vorgetiuscht sein. Abweichungen zwi- 
schen den Wirkungsspektren unterhalb von 300 my werden auf Absorption 
durch Gallus-Siure zuriickgefiihrt. Nach Det BRUCK und SHROSPHIRE (1960) 


Wirkungsspektren das Absorptionsspektrum der 
Photorezeptoren, da sich ein meBbarer Einflu8 von 
Abschirmpigmenten nicht nachweisen lieB, 


Aus den Wirkungs- bzw. Absorptionsspektren 
lassen sich Schliisse auf die chemische Natur des 
Rezeptorpigmentes ziehen. Wegen der Maxima bei 
280 und 385 my. ist B-Karotin so gut wie auszuschlie- 
Ben. Man kann eher vermuten, da8 es sich um eine 
Flavinverbindung handelt (s. z.B. Gatston 1959). 

In diesem Zusammenhang wollen wir noch die 
Frage einer méglichen Pigmentbleichung diskutieren. 
Basierend auf der von Hucur (1919) entwickelten 
Theorie wurde bis vor einigen Jahren allgemein an- 
genommen, da8 die Empfindlichkeit eines Licht- 


Rezeptors in direktem Zusammenhang mit der Kon-— 


zentration seines absorbierenden Pigmentes steht. 
Behauptet wurde, daB die Lichtstrahlung eine Pig- 
mentbleichung nach sich zieht und die jeweilige Pig- 
mentkonzentration bestimmt wird durch ein Gleich- 
gewicht zwischen Bleich- und Resynthese-Reaktion. 
Zweifel an dieser Auffassung kamen auf, nachdem 
Hacins und Russton (1953) sowie RusHton und 
ConEn (1954) zeigten, daB in der Retina nur ein ver- 
schwindend kleiner Bruchteil des Sehpigmentes aus- 
gebleicht wird. 

Ein abnliches Argument gegen die Ausbleich- 
theorie 148t sich fiir Phycomyces ableiten (DEL- 
BRUCK und REICHARDT 1956). Obgleich die chemische 
Natur des Photopigmentes nicht genau bekannt ist, 
wird sein molarer Extinktionskoeffizient nicht wesent- 
lich gr6éBer sein als der stark absorbierender Pigmente, 
wie z. B. Sehpurpur und Riboflavin. Nun betragt 
der Wirkungsquerschnitt von Rhodopsin pro Molekil 
q=0,4x106 cm? und die Wachstumszone von 
Phycomyces adaptiert mit einer Zeitkonstanten von 
3,8 min auf Quantenstromdichten von n=2,5x 
101°/cm? sec. Bei diesen Intensitaéten absorbiert ein be- 
stimmtes Pigmentmolekiil im Mittel alle 1/ng =108 sec 
ein Lichtquant. 

Also sogar, wenn das Pigment mit einer Quanten- 
ausbeute von eins gebleicht wiirde, miiBte man 10 Tage 
warten, bis ein bemerkenswerter Anteil fiir die Licht- 
absorption ausfiele. Dies steht aber nicht im Hinklang 
mit den MeBergebnissen an Phycomyces, nach denen 
in etwa 10min ein neues Empfindlichkeits-Niveau 
erreicht wird. 


Bestrahlung von Teilbereichen der Wachstumszone 

Alle bisher aufgestellten Theorien, die sich mit 
den Lichtwachstumsreaktionen und ihren Beziehungen 
zur phototropischen Reaktion befassen, gehen von der 
Annahme aus, daB jedes Element der Wachstumszone 
die Fahigkeit zur Reizaufnahme und Reaktionsbildung 
besitzt. Diese Uberlegungen basieren auf einem 
Postulat longitudinaler und zirkularer Autonomie von 
Teilbereichen der Wachstumszone. Die Reaktion der 
ganzen Wachstumszone ware unter diesen Umstinden 
gleich der Summe ihrer Teilreaktionen. 

Schon auf Grund einfacher Uberlegungen erscheint 
diese Annahme bedenklich: Bestrahlt man die ganze 
Wachstumszone von einer Seite, so ist zu beobachten, 
daB die Kriimmung auf den unteren Teil der Zone 
beschraénkt und nicht gleichmaBig iiber die ganze 
Zone verteilt ist. Ein weiteres Bedenken hangt mit 


der Rolation des Sporangientragers zusammen, Ein 
Teilbereich der Wachstumszone, der zur Zeit t=0 


einen bestimmten Reiz empfangt, entfernt sich 
longitudinal und zirkular vom Ort seiner Reizauf- 
nahme. Die Richtung der phototropischen Reaktion 
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des Sporangientragers muBte daher von der Richtung 
zum Lichtschwerpunkt abweichen. Schwache Ab- 
weichungen hat man bei sehr geringen Lichtintensi- 
taten zwar gemessen, aber sie sind viel kleiner, als bei 
zirkularer Autonomie von Teilbereichen der Wachs- 
tumszone zu erwarten ware. Ein weiterer EKinwand 
hangt mit der Tatsache zusammen, daB die photo- 
tropische Reaktion nach Richtung und Starke in 
hohem Mae von der Lichtverteilung in der Wachs- 
tumszone abhangt. Man kann sich schwerlich einen 
Mechanismus vorstellen, der ohne Wechselwirkung 
zwischen Teilbereichen der Wachstumszone die Licht- 
verteilung ,,ausmessen® kann. 

Die Hypothese der lokalen Autonomie enthalt 
eine Mehrdeutigkeit, da die verschiedenen Bestand- 
teile der Zelle sich gegeneinander verschieben. Nach 
CoHEN und DreLBrRiox (1959) ist unterhalb der Wachs- 
tumszone — also im Bereich sekundarer Zellwan- 
dung — eine Plasmastrémung zu beobachten, in der 
einzelne Partikel an ,,Kandle“‘ gebunden mit einer 
Geschwindigleit von 0,18 mm/min abwarts und in 
anderen ,,Kanalen“ mit 2 dieser Geschwindigkeit 
aufwarts str6men. Diese Geschwindigkeiten sind etwas 
groBer als die Wachstumsgeschwindigkeit der Spor- 
angientrager (etwa0,05mm/min). Innerhalb der Wachs- 
tumszone ist die Strémung nicht so klar zu beobachten. 
Auch hier ist jedoch eine Aufwarts- und Abwartsbewe- 
gung zu erkennen. Die Orientierung der Strémung 
scheint jedoch weniger strikt an die axiale Richtung 
des Sporangientragers gebunden zu sein. 

Auf der Basis dieser Uberlegungen ist es sehr frag- 
lich, ob mit einer lokalen Autonomie in bezug auf die 
auBere Zellwandung wiberhaupt zu rechnen ist. Hs ist 
eher denkbar, da8 diese Autonomie sich nur auf 
Teile der Wachstumszone beschrankt, die gegeniiber 
der déuBeren Zellwandung in Bewegung sind. Dies ist 
um so wahrscheinlicher, als die Rezeptoren eher in der 
Plasmarinde oder im Plasma als in der auferen 
Zellwand verankert sind. 

Diese Uberlegungen haben uns dazu gefihrt, Teil- 
bereiche der Wachstumszone zu bestrahlen und die 
Hypothese der lokalen Autonomie experimentell zu 
prifen (ReicHarpT 1960). Hierzu wurde das im 
folgenden beschriebene Versuchsprogramm durchge- 
fiihrt: Die Sporangientrager wurden zunachst bilateral 
mit blauem Licht adaptiert. Mittels einer zweiten 
Lichtquelle konnte unabhangig von der Adaptations- 
strahlung alle 10 min ein Lichtreiz von 15sec Dauer ent- 
weder auf die obere und/oder untere Halfte der Wachs- 
tumszone gestrahlt werden. Die Unterteilung der 
Wachstumszone wurde nach den in Abb. 5 wiedergege- 
benen Befunden von CoHEN und DELBRtcK (1958) vor- 
genommen. Als obere Halfte wahlten wir den Bereich 
Omm <2<1,25mm und als untere Halfte 1,25mm 
<x<4mm. Abb. 20 gibt die Mittelwerte von Wachs- 


- tumsreaktionen wieder, die man erhalt, wenn entweder 


_ 


- voneinander. 


nur die obere oder nur die untere Halfte der Wachstums- 
zone bestrahlt wurde. Beide Reaktionen unterscheiden 
sich weder in ihrem Verlauf noch in den Amplituden 
Postulieren wir eine Autonomie von 
oberer und unterer Halfte der Wachstumszone, so 


miiBte eine Superposition der beiden Teilreaktionen 


aus Abb. 20 zu einer Gesamtreaktion fiihren, die man 
erhalt, wenn mit demselben Programm die ganze 


~ Wachstumszone bestrahlt wird. Abb. 21 enthalt das 


Ergebnis. Die durch Superposition erhaltene Re- 
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aktionskurve weicht von der gemessenen gering- 
fiigig ab. Sie ist um etwa 0,5 min phasenver- 
schoben und zeigt etwas gréBere Amplitudenwerte. 
Die erhéhten Amplituden sind wahrscheinlich eine 
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Abb. 20. Wachstumsreaktionen auf ein periodisches Lichtprogramm. Als 
Adaptationsintensitit wurde J,=2-> gew&hlt. Lichtreize wurden alle 
10 min — beginnend mit t=0 — gegeben. Reizintensitat T,=2°; Reiz- 
dauer 4¢=15sec. » Wachstumsgeschwindigkeit, > mittlere Wachstums- 
geschwindigkeit. O—O-—O Reaktion bei Reizung der oberen Halfte der 
Wachstumszone. @ — @®— @ Reaktion bei Reizung der unteren Hialfte der 
Wachstumszone. MeSpunkte sind Mittelwerte aus 18 Hinzelmessungen 


Folge der Streuung des blauen Lichtes an der Be- 
strahlungskante bei xw=1,25mm. — Ein zweiter 
Test besteht darin, zur Zeit £=0; 10; 20... min die 
obere Halfte und zur Zeit t =2,5; 12,5; 22,5... min die 
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Abb. 21. O—0O-—O Wachstumsreaktion auf das in Abb. 20 be- 


schriebene periodische Lichtprogramm bei Bestrahlung der ganzen Zone. 
© — e — © Summationskurve, die man durch Superposition der in Abb. 20 
enthaltenen Teilreaktionen erhalt. Hingetragene Punkte sind Mittelwerte 
aus je 18 Einzelmessungen. Die senkrechten Striche geben die mittleren 
quadratischen Abweichungen + o der MeBwerte an. 


untere Halfte der Wachstumszone mit Reizlicht von 
15 sec Dauer zu bestrahlen. Die beiden periodischen 
Lichtprogramme sind also um 2,5 min gegeneinander 
verschoben, und zwar so, da8 das Programm fiir die 
obere Hilfte der Wachstumszone dem fiir die untere 
Halfte um 2,5 min voreilt. Abb. 22 enthalt die ge- 
messene Wachstumsreaktion auf dieses Programm. 
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Bei voller Autonomie beider Teilbereiche ware zu er- 


-warten, daB sich der gemessene Reaktionsverlauf aus 


der Superposition der in Abb. 20 aufgetragenen Teil- 
reaktionen ergibt, wenn man diese vorher um 2,5 min 
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Abb. 22, O—O-—O Wachstumsreaktion auf das Lichtprogramm: Adapta- 
tions und Reizlicht wiein Abb. 20. Die obere Halfte der Wachstumszone wurde 
zu den Zeiten t= 0; 10; 20 ... min, die untere Halfte zu den Zeiten ¢ = 2,5; 
12,5; 22,5 ... min gereizt. Beide 10 min-Programme sind also um 2,5 min 
gegeneinander verschoben. @® — @ — ® Summationskurve: Die entsprechen- 
den Teilreaktionen auf ,,oben‘ und ,,unten‘* Reizung der Wachstumszone 
wurden um 2,5 min gegeneinander verschoben und superponiert. LHin- 
getragene Punkte sind Mittelwerte aus je 18 Einzelmessungen. Die senk- 
rechten Striche markieren die mittleren quadratischen Abweichungen +o 
der MeBwerte 
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Abb. 23. O—O—O Wachstumsreaktion auf das Lichtprogramm:; Adapta- 
tions- und Reizlicht wie in Abb. 20. Die untere Halfte der Wachstumszone 
wurde zu den Zeiten t=0; 10; 20... min, die obere Halfte zu den Zeiten 
t= 2,5; 12,5; 22,5... min gereizt. e—e—e Summationskurve: Die ent- 
sprechenden Teilreaktionen auf ,,oben‘ und ,,unten“ Reizung der Wachs- 
tumszone wurden um 2,5 min gegeneinander verschoben und superponiert. 
Hingetragene Punkte sind Mittelwerte aus je 18 Hinzelmessungen. Die 
senkrechten Striche bezeichnen die mittleren quadratischen Abweichungen 
+ o der MeBwerte 


gegeneinander verschiebt. Das in dieser Weise ge- 
wonnene Superpositionsresultat ist auch in Abb. 22 
enthalten. Gegeniiber dem direkt gemessenen Re- 
aktionsverlauf ist die Amplitude nahezu verdoppelt 
und das Maximum um etwa 1 min nach rechts ver. 
schoben. Dieses Ergebnis kann qualitativ so inter- 
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pretiert werden, da8 der durch den ersten Reiz erhohte 
Adaptationszustand innerhalb von 2,5 min in den un- 
teren Teil der Wachstumszone einwandert und dessen 
Empfindlichkeit entsprechend herabsetzt. Nur ein 
kleiner Teil dieses Einwanderungsvorganges kénnte 
auf den Streckproze8 zuriickgefiihrt werden. Eine bei 
a —1,25 mm auf die Wachstumszone gesetzte Marke 
verschiebt sich mit etwa 0,025 mm/min. Daher wan- 
dert ein hoch adaptiertes Stiick duBerer Zellwandung 
von 0,062 mm Lange in 2,5 min in die untere Halfte 
der Wachstumszone ein. Das sind aber nur etwa 10% 
des Teiles der unteren Zone, der sich unter einer Wachs- 
tumsreaktion zusatzlich streckt. — Der Gegenversuch 
besteht darin, daB man zur Zeit t =0; 10; 20... min die 
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Abb. 24. Aufgetragen ist (ag—ay)/(ag+oay) als Funktion der Tisch- — 
Drehgeschwindigkeit. Die MeS8punkte kennzeichnen Mittelwerte aus 
6 Einzelmessungen pro Geschwindigkeit. Die senkrechten Striche be- 
zeichnen die mittleren quadratischen Abweichungen + o der MeSwerte. 
Nach RHICHARET und VARJU (1959) 


untere Halfte, zur Zeit t =2,5; 12,5; 22,5... min die 
obere Halfte der Wachstumszone mit einem 15 sec 
andauernden Reiz bestrahlt. Abb. 23 enthalt das 
Ergebnis dieser Messung und die entsprechende Uber- 
lagerungskurve. Die Unterschiede zwischen dem 
direkt gemessenen und dem durch Uberlagerung ge- 
wonnenen Reaktionsverlauf sind nicht signifikant. Im 
Gegensatz zum Versuch Reizfolge ,,oben-unten‘ wird 
die Reaktion in der oberen Halfte der Wachstumszone 
vom Reiz in der unteren Halfte nicht beeinfluBt. Die 
Wechselwirkung zwischen beiden Halften der Wachs- 
tumszone ist demnach eine einseitige. Die MeB- 
ergebnisse fiihren uns zu dem Schlu8: In bezug auf 
das mit dem Sporangium verkniipfte x-Koordinaten- 
system laBt sich das Postulat einer lokalen Autonomie 
von Teilbereichen der Wachstumszone nicht auf- 
rechterhalten. 

CoHEN und DeELBRtcK (1959) haben die Wachs- 
tumszone mit einem 0,2 mm breiten Blaulichtbiindel 
bestrahlt und den Empfindlichkeitsbereich fiir Licht- 
wachstums-Reaktionen und phototropische Reak- 
tionen bestimmt. Sie stellten fest: 1. Der photo- 
tropisch empfindliche Bereich der Wachstumszone 
stimmt annahernd mit dem Abschnitt iiberein, inner- 
halb dessen Wachstumsreaktionen ausgelést werden. 
Er beginnt bei «=0,5 mm; ‘schlieBt also nicht den 
Bereich maximaler Streckung ein. 2. Wird die Wachs- 
tumszone unilateral mit dem Blaulichtbiindel be- 
strahlt, so bildet sich an der Bestrahlungsstelle ein 
Knick, der nur dann in voller Schirfe erhalten bleibt, 
wenn das Strahlungsbiindel sich nicht gegeniiber der 
Basis des Sporangientriigers bewegt. Das bedeutet, 
da es sich vom Sporangium mit der Wachstums- 
geschwindigkeit des Sporangientriigers fortbewegt. Es 
bewegt sich ferner gegeniiber der duBeren Zellwandung. 
Die phototropische Reaktion erfolgt in Richtung des 
Blaulichtes, obwohl sich das Zellwandmaterial auch 
zirkular gegentiber der Strahlungsquelle verschiebt. 


Band 1, Heft 1 


Januar 1961 D. Trincker, J. SreBer u. J. BARTUAL: Schwingungsanalyse der Augenbewegungen beim Menschen. I 21 


3. Wird in einem analogen Experiment der Abstand 
zwischen dem unteren Rand des Sporangiums und 
dem Blaulichtbiindel konstant gehalten, so tritt nur 
zu Beginn der phototropischen Reaktion ein scharfer 
Knick in der Wachstumszone auf, der sich spater 
mehr und mehr iiber die ganze Zone verteilt. 


Diese Ergebnisse lassen den SchluB zu, daB die 
Reaktion an eine im Innern des Sporangientragers vor- 
handene Struktur gebunden ist, die sich weder 
streckt noch rotiert. Sie ist méglicherweise identisch 
mit der Grenzflache Protoplasma-Vakuole. 


Gegen eine solche Verankerung der Rezeptoren in 
einer nichtrotierenden Struktur sprechen folgende Ver- 
suche (REICHARDT und Varsu 1959). Die Test- 
pilanzen wurden zunachst bilateral mit Blaulicht 
adaptiert. Nach Adaptation wurde ein Lichtkanal 
abgeschaltet, der zweite erst nach weiteren 4 min. 
Die Sporangientrager reagierten auf dieses Versuchs- 
_ programm in folgender Weise: Nach Ablauf einer 

Latenzzeit kriimmten sie sich in Richtung des zuletzt 
abgeschalteten Lichtes mit konstanter Winkelge- 
schwindigkeit, die bei einem Grenzwinkel « gegen die 
Vertikale plétzlich wieder zu Null abfiel. Die Test- 
pflanzen wurden nun auf einen Drehtisch gestellt, des- 
sen Drehgeschwindigkeit variiert werden konnte. Die 
Grenzwinkel der phototropischen Reaktion wurden bei 
verschiedenen Tischdrehgeschwindigkeiten ausge- 
messen. Mit «q@ bezeichnen wir den Grenzwinkel, der 
sich bei Drehung des Tisches gegen, mit a%y den Grenz- 
winkel, der sich bei Drehung des Tisches mit der 
Higenrotation des Sporangiums einstellte; Abb. 24 
enthalt das Verhaltnis (ag— a,,)/(ag—+- a7) als Funktion 
der Tischdrehgeschwindigkeit. Der Versuch zeigt, daB 
die Testpflanzen bei Gegendrehung eine intensivere 
phototropische Reaktion ausfiihren als bei Mit- 
drehung. Daraus wurde geschlossen: Das fiir die 
phototropische Reaktion verantwortliche Rezeptions- 
System bewegt sich bei ruhender Basis des Sporan- 
gientragers gegentiber der Strahlungsverteilung. Die 


Fremdrotations-Geschwindigkeit Null ist keine Sym- 
metrieachse der phototropischen Reaktion. 

In weiteren Untersuchungen, die sich mit der 
longitudinalen und zirkularen Autonomie von Teil- 
bereichen der Wachstumszone befassen, wird zur Zeit 
geprtft, wo sich Rezeptoren und Effektoren in der 
Wachstumszone befinden und wie sie sich gegenein- 
ander bewegen. Die Lésung dieser Teilfragen ist eine 
notwendige Vorstufe zur Kliérung des Zentralpro- 
blemes: Der phototropischen Reaktion. 


Frau A. Munz danke ich fiir gewissenhafte technische Mit- 
arbeit, Herrn R. EnGeLHarpr fiir sorgfaltiges Lesen der Kor- 
rekturen. 
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Schwingungsanalyse der vestibulir, optokinetisch und durch elektrische Reizung 
ausgelosten Augenbewegungen beim Menschen * 
1. Mitteilung 
Stetige Augenbewegungen: Frequenzgainge und Ortskurven 


Von D. Trincker, J. SteEBER** und J. BartuaL *** 


Aus dem Physiologischen Institut der Universitit Erlangen 
Mit 6 Textabbildungen 


Die Registrierung der Augenbewegungen gibt uns 
die fast einzigartige Gelegenheit, auch beim gesunden 
Menschen unter Bedingungen, die nur ein relativ ge- 
ringes MaB an Belastigung darstellen, etwas tiber die 
Funktion von Neuronen des Stammhirns zu erfahren. 
Wir untersuchen hier das zeitliche Erregungsmuster 
von Neuronen jenes groBen, zusammenhangenden 
Schaltapparats der Formatio reticularis und des hin- 
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teren Lingsbiindels. Dieses System wirkt auf die 
Augenmuskelkerne ein und empfangt seine Zufliisse 
auBer von den Vestibularis-Kernen und dem Kleinhirn 
von somatosensiblen Neuronen sowie von der Seh- 
bahn; unter gewissen Bedingungen erhalt es aber 
auch z. B. akustische Afferenzen. Eine Untersuchung 
nur der vestibularen oder allein der optisch aus- 
gelésten Augenbewegungen ist unserer Meinung nach 
unzulanglich, wenn es um eine vollstandige Erfassung 
der Vorgainge im gemeinsamen Programmgeber geht. 

Wir registrierten die Augenbewegungen parallel- 
laufend mit Hilfe des corneo-retinalen Bestandspoten- 
tials unter Verwendung der Ténniesschen Einrichtung 
sowie optisch mit Hilfe von Spiegelchen, die je nach 
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j i Dipols 
bedeutet also jede Augenbewegung eine Bewegung des Dipols, 
die en Silbarolilorid-Mlektvedan links und rechts, oben und 


ct, a gga 


der gestellten Aufgabe mit Hilfe eines Kontaktglases 
o 


: ! istri i isten 
irekt ¢ n Bulbus oder auf das Oberlid gesetat ten am Bulbus registriert werden kann. Da die meis 
Pen aanae vines ist es méglich, alle vorkom- icon boweanneen (alle, die hier zu registrieren waren) 


jugi i i i tisch, die 
S i ieBhli Rad- konjugierte, d.h. symmetrische sind, ist es prak » 
sea asenags le, ate snschliel ia een Potontislindesanien von beiden Augen gemeinsam abzuleiten. 


drehungs-Bewegung zu untersuchen. 
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Abb. 1au.b. Sinusférmige optokinetische Reizung, Pendelbewegung des vertikalen Schwarz-WeiB-Streifenmusters um die vertikale Achse. a Blick | | 
geradeaus, b Folgebewegung. Mittlerer Kurvenzug: Reiz, in allen Fallen 20° Pendel-Amplitude; obere und untere Kurven: Registrierung der hori- 
zontalen (oben) und vertikalen (unten) Augenbewegungen mit Hilfe der Ableitung des corneo-retinalen Potentials, die EHichung in Winkelgrad entspricht 
der fiir den Reiz. Zeitmarkierung (durchlaufende vertikale Linien): 1 sec. Die Zeit fiir eine ganze Schwingung (z) wird zwischen 9,2 und 0,55 see variier 


i 
i) 
werden die vestibuléren Augenbewegungen durch Vor und nach den Versuchen findet eine Eichung statt, — 
gleichzeitige visuelle Sensationen gehemmt oder jeden- poe pre cen pene ty fe ae 
falls beeinfluBt. Methoden, die ein gedffnetes Auge eee 8, Techta, oben und unten austihren Ist. ian 


vs : ebay geschieht durch die abwechselnde Fixation von Limpchen in 
voraussetzen, waren deshalb fir uns weniger gunstig. entsprechenden Abstanden, die vor einem homogenen schwar- 


Das ,,corneo-retinale Bestandspotential ist eine stiindige | zen Hintergrund alternierend aufleuchten. Durch statistische - 
Auswertung der Resultate von 93 Personen ergab sich, daB | 


Potentialdifferenz zwischen der elektronegativen Netzhaut 
und der positiven Hornhaut, deren Quelle der Stoffwechsel 
und die Dauererregung der retinalen Neurone bzw. Sinnes- 
zellen ist. Der Bulbus verhiilt sich als Dipol, dessen Achse mit 
der optischen Achse oder Blickrichtung praktisch identisch ist. 
Mit Ausnahme der reinen Raddrehungen um die optische Achse 
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Kathodenausgang an die ebenfalls gegentaktmaBig gesteuerten 
Zwischen- und Endverstiirker angekoppelt ist. Der End- 
verstarker arbeitet auf einen Direktschreiber fiir thermo- 
sensibles | Wachspapier. Die Registrierung erfolgt mit zwei 
gleichartigen Kanilen fiir die horizontale und vertikale Kom- 
ponente der Augenbewegungen und einem dritten fiir den 
Reizvorgang. 

Bei sinusformiger Reizung haben wir zunachst den 
Frequenzgang untersucht (Abb. 1—4). Folgende Reize 
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tale horizontale Achse sowie die sinusformige elektri- 
sche Reizung mittels Querdurchstrémung des Kopfes 
von Mastoid zu Mastoid mit niederfrequentem Wech- 
selstrom. 


Fiir die sinusférmige Pendeldrehung war der Ténnies- 
Drehstuhl mit einem Zusatz-Antrieb versehen worden, einem 
durch Elektromotor mit variabler Untersetzung angetriebenen 
Besonders sorgfaltig wurde fiir eine stoBfreie 


E:xzenter. 


Abb.2au.b. Sinusf6rmige vestibulire Reizung, Pendelbewegung des Drehstuhls um die vertikale Achse, horizontale Bogengange in Optimum-Stellung, 
Augen geschlossen. a und b Resultate von zwei verschiedenen Versuchspersonen. Die drei Kurvenzitige stellen wie in Abb. 1 den Reiz (hier in allen Fallen 
25° Pendelamplitude) und die Registrierung der horizontalen (oben) und vertikalen (unten) Augenbewegungen dar. Die Eichung in Winkelgrad ent- 
spricht der fiir den Reiz. Zeitmarkierung (durchlaufende vertikale Linien): 1 sec. Die Zeit fiir eine ganze Schwingung wird zwischen 13,7 und 1,1 sec variiert 


wurden verwendet: die sinusférmige Pendeldrehung 
mit Einstellung entweder des horizontalen oder eines 
der vertikalen Bogengangspaare (linker vorderer und 
rechter hinterer beziechungsweise rechter vorderer und 
linker hinterer vertikaler Bogengang) in der Ebene 
der Drehung, die sinusférmige optokinetische Reizung 
mit den folgenden Auslésungsarten: durch Pendel- 
bewegung eines schwarz-weifen Streifenmusters um 
die vertikale, die frontoparallele horizontale Achse und 
eine frontoparallele, um 45° gegen die Horizontale ge- 
neigte Achse und durch Pendelbewegung eines 
radiaren Schwarz-Wei8-Sektorenmusters um die sagit- 


Passage der Umkehrpunkte gesorgt. Zwischen 1 und 22 sec 
Periodendauer der Pendelbewegung war bei einer Amplitude 
bis 45° die Sinus-Form garantiert. 

Fiir die sinusférmige optokinetische Reizung wurde 
gleichfalls ein Exzenter durch einen Elektromotor mit varia- 
bler Tourenzahl und Untersetzung angetrieben. Fiir die Pro- 
jektion der schwarzen und weiBen Streifen auf einen das 
Gesichtsfeld der Versuchsperson praktisch vollstandig aus- 
fiillenden weiBen Schirm (ungefaihr von der Form eines halben 
Hohlzylinders) wurde eine von innen gleichmabig ausge- 
leuchtete Trommel benutzt, deren Seitenwainde aus matt- 
schwarzen Staben in gleich breiten Abstanden bestanden, die 
vollig gleichmaBige Schattenstreifen auf den Schirm warfen. 
Trommel und Schirm konnten in jede beliebige Achsenstellung 
gebracht werden. Fiir die optokinetische Raddrehungs- 
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bewegung wurden das Gesichtsfeld ausfiillende leicht konkave 
Scheiben mit schwarzen und weifen Sektoren hergestellt und 
durch einen entsprechenden Exzenter-Antrieb in sinusformige 
Pendelbewegung versetzt. Bei einer Amplitude von 60° war fiir 
Periodendauern von 0,5—16 sec die Sinusform der Bewegung 
ewahrleistet. : 

Fiir die elektrische Reizung wurde ein Donner-Nieder- 
frequenz-Generator verwendet, der in dem pee von 
0,01—1000 Hz einen streng sinusformigen Wechselstrom 
liefert (Stabilitiit der Frequenz mit weniger als 1% Abwei- 
chung, der Ausgangsspannung mit weniger als 1 db, weniger 
als 1% harmonische Verzerrung). Durch die Wechselstrom- 
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Abb. 3. Sinusférmige elektrische Reizung (mit Donner-Niederfrequenz- 
Generator, Ausgangs-Spannung 9,5 V), 2 differente Elektroden links und 
rechts am Mastoid. Obere Kurven: Registrierung der rotatorischen Augen- 
bewegungen (Raddrehungsbewegungen) mit auf den Bulbus gesetztem 
Spiegelchen, bei Fixation einer feststehenden Marke (0,5°). Die Eichung in 
Winkelgrad entspricht der registrierten Amplitude des Reizes (20°). Zeit- 
markierung (durchlaufende vertikale Linien): 1 sec. Die Zeit fiir eine ganze 
Schwingung wird zwischen 9,2 und 0,55 see variiert 


reizung mit links und rechts am Mastoid anliegenden Elektro- 
den werden die Synapsen des vestibuliren Systems bis zu den 
Vestibularis-Kernen der Medulla oblongata und ihren Schalt- 
verbindungen hinauf erregt. (Zerstérung der vestibuliren 
Sinneszellen hebt bei Tier und Mensch die Wirkung dieser 
Reizung nicht auf.) Bei dieser Form der Reizung ist in jedem 
Falle die optische Registrierung der ausgelésten Augen- 
bewegungen gewiihlt worden (die vorherrschende Bewegungs- 
form ist die Raddrehung). 

Die optische Registrierung mit Hilfe von Spiegelchen er- 
folgte mit einem Hellige-Photokymographion. Als Licht- 
quellen wurden 3 Einfadenlampen verwendet, von denen eine 
der Aufzeichnung des Reizvorganges diente. Sie wurde auf ein 
Spiegelchen gerichtet, das entweder durch die Bewegung des 
Drehstuhls oder der Streifenprojektion-Trommel oder syn- 
chron mit dem Wechselstromreiz durch eine Galvanometer- 
Schleife ausgelenkt wurde. Die beiden anderen Einfaden- 
lampen dienten der Registrierung der beiden Komponenten der 
Augenbewegungen. Sie wurden auf ein Spiegelchen gerichtet 
das entweder auf dem Oberlid befestigt war (bei Registrierung 
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mit geschlossenen Augen) oder sich auf einem dem Auge auf- 
gesetzten Kontaktglas (Plexiglas-Haftschale) befand. 

Die Abb. 1—3 zeigen die Resultate einer sinus- 
formigen optokinetischen (Abb. 1), vestibularen 
Abb. 2) und elektrischen Reizung (Abb. 3). Die 
Registrierungen in Abb. 1 und 2 wurden mit Hilfe 
des corneo-retinalen Potentials, die in Abb. 3 mit der 
optischen Registriermethode erhalten. 

Uber die Schwellen fiir alle diese Reizformen und 
andere Einzelheiten der erhaltenen Ergebnisse wird 
an anderer Stelle berichtet werden. 


Die Darstellung des Amplitudenverhaltnisses von 
Reiz und Reaktion (Eingangs- und AusgangsgréBe des 
Augenmuskel-Schaltapparates) in Abhangigkeit von 
der Frequenz (Abb. 4) ergibt, daB die Frequenzgange 
bei den verschiedenen Reizarten unter sich mehr Uber- 
einstimmung aufweisen, als der interindividuellen 
Variation entspricht. Das spricht sehr ftir einen ein- 
heitlichen Programmgeber, der durch die auf so 
auBerordentlich verschiedenen Wegen zuflieBenden 
Afferenzen angeregt wird. : 

Das Amplituden-Maximum liegt im Mittel bei 
0,3 Hz, mit den Grenzen von 0,15—0,6 Hz. Typisch 
fir die optokinetische Reizung ist der Unterschied 
zwischen den Frequenzgingen fiir geradeaus gerich- 
teten Blick und denen bei Verfolgen des bewegten 
Reizmusters mit dem Auge (Folge- oder Fihrungs- 
bewegungen). 

Grundsatzlich kann man bei den Augenbewegun- 
gen zwischen den stetigen und unstetigen unterschei- 
den. Zu den ersteren gehdren die gleitenden Folge-— 
bewegungen, durch bewegte optische Reize ausgeldste _ 
Fihrungsbewegungen, aber auch die durch Reizung 
des Vestibular-Apparates ausgelésten langsamen re-— 
flektorischen Augenbewegungen (Augendeviationen, 
langsame Phase des Nystagmus). Durch einige Uber- 
gangsformen (treppenformige, sakkadierte Folgebewe- 
gungen) mit diesen verbunden sind die unstetigen 
Augenbewegungen, die ,,Ruck-Bewegungen‘‘. Zu die- 
sen gehéren die schnelle Phase des vestibuldr, opto- 
kinetisch und elektrisch ausgelésten Nystagmus, die 
,,Gegenrucke’ u. a. spezielle Formen von Ruck- 
bewegungen. ; 

Der in der vorliegenden Mitteilung dargestellten 
Auswertung der registrierten Kurven nach Frequenz- 
gang und Ortskurve liegen ausschlieBlich die stetigen 
Kurvenanteile zugrunde. Wir haben sowohl vom rein’ 
Experimentellen, von der Phaénomenologie der regi- 
strierten Bewegungsformen her, als auch aus theoreti- 
schen Griinden Veranlassung, uns einen einheitlichen’ 
Programmgeber fiir die stetigen Augenbewegungen 1 
vorzustellen. Dieser ist topographisch und funktionell 
eng verkniipft mit einem zweiten Programmgeber- 
System, dem fiir die unstetigen Bewegungsformen. | 
Ks ist eine Schwellen-Frage, ob nur die Erregungs- 
muster fiir die stetigen, oder zusitzlich auch die fiir 
die unstetigen Bewegungen ausgelést werden. ee 
bar kann sogar bei den gleichen Neuronen-Kreisen 
der Formatio reticularis und des hinteren Langs- 
biindels, die, schwach erregt, stetige Bewegungen 
schalten, ein starkerer ErregungszufluB einen Kipp- 
Mechanismus oder -Unterbrecher aktivieren, der un- 
stetige Auslenkungen in den stetigen Ablauf einblendet. 

Wichtig fiir uns ist nun die an einem bisherigen 
Material von 59 Versuchspersonen regelmaBig fest- 
gestellte Tatsache, da& der zeitliche Ablauf der 
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stetigen Bewegungen durch die eingeblendeten Rucke 
nicht verandert wird; die Bewegung geht nach der 
Unterbrechung praktisch so weiter, als hatte es tiber- 
haupt keine gegeben. Lediglich eine Art von Ver- 
anderungen ist sehr haufig: Die Kurve wird in dem 
betreffenden Teilstiick nach oben oder nach unten zu 
sich selbst parallel verschoben (zur Null-Linie hin oder 
von ihr weg), wobei ihre Form als Zeitfunktion aber 
vollig gewahrt bleibt. Das sieht praktisch so aus, als 
ob der Nullpunkt auf der Ordinatenteilung plotzlich 
hinauf- oder hinunterverschoben wiirde (dieser Null- 
punkt entspricht der Primarstellung des Auges). Wenn 
man bei einem registrierten Kurvenstiick diese Parallel- 
verschiebungen graphisch wieder riickgingig macht, 
erhalt man oft eine nahezu ideale Sinus-Form. Wir 
halten es daher fiir ein korrektes Vorgehen, zunachst 
ausschlieBlich die stetige Bewegung unter Eliminierung 
der eingeschalteten Rucke der Auswertung nach Fre- 
quenzgang und Ortskurve zugrunde zu legen. In 
einer weiteren Mitteilung sollen die GesetzmaBigkeiten 
der Ruckbewegungen dargestellt werden. Hier sei nur 
soviel gesagt, daB im Falle der optokinetischen Rei- 
zung beim Verfolgen des bewegten Reizmusters sehr 
viel weniger (und kleinere) Rucke auftreten als bei 
geradeaus gerichtetem Blick. Das entspricht dem 
Charakter der Rucke als riickfiihrender Kompensations- 
bewegungen. 

Als typischen Unterschied zwischen den Frequenz- 
gangen fiir Folgebewegung und geradeaus gerichteten 
Blick (Abb. 4) finden wir, daB das Amplitudenmaxi- 
mum beim ,,Folgen“ sehr viel flacher ist. Natiirlich 
sollte man auch erwarten, daB die Aufgabe des ,,Ver- 
folgens‘‘ die Ausbildung einer starkeren Amplituden- 
Uberhéhung hemmen mu. Der Effekt entspricht 
etwa dem Einfiihren einer vermehrten Dimpfung bei 
einer Resonanzkurve. Geht man einmal von dieser 
Fiktion aus, so wiirde man fiir den Fall des geradeaus 
gerichteten Blickes einen Frankschen Dampfungs- 
faktor von 0,4—0,3 und fiir das ,,Folgen“‘ einen solchen 
zwischen 0,6 und 0,7 erhalten. Als besondere Reak- 
tionsform trat bei 0,5 Hz eine ungewohnlich groBe 
Amplituden-Uberhéhung auf, die fast das Dreifache 
betrug (was dem Dampfungsfaktor 0,2 entsprechen 
wurde). Bei allen héheren Reizfrequenzen blieb diese 
Frequenz der Augenbewegung nahezu konstant, bei 
allmahlich abnehmender Amplitude. Dieses Hin- 
schwingen auf die ,,Kigenfrequenz‘‘ des oculomotori- 
schen Programmgebers ist bei laufender Sinus-Reizung 
die Ausnahme, aber gar nicht so selten nach Aus- 
schalten der Reizung (Abb. 5). Bei etwas mehr als 
1/, der Versuchspersonen findet man Nachreaktionen, 
die eine Beziehung zu der Frequenz der vorangegange- 
nen Reizung aufweisen. War die Reizfrequenz nied- 
riger als die ,,Kigenfrequenz‘‘, so tritt in einem 
periodischen Ablauf Frequenzsteigerung auf, war sie 
hoher, so bilden sich Schwingungsformen aus, die der 
Interferenz einer Grundfrequenz (der ,, Higenfrequenz‘‘) 
mit ihren Oberschwingungen ahnlich sind. Die Fre- 
quenzanalyse der Nachreaktionen ergibt fast bei allen 
fiir diese Art der Auswertung geeigneten Registrierun- 
gen ein Hauptmaximum bei der Frequenz (0,3—0,5 Hz), 
bei welcher auch im Frequenzgang fiir die Reaktion 
bei laufender Reizung das Amplitudenmaximum auf- 
tritt. AuBerdem finden sich sehr oft Nebenmaxima 
im Frequenzspektrum der Nachreaktionen, die ganz- 
zahligen Vielfachen oder auch Bruchteilen der Fre- 
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quenz des Hauptmaximums entsprechen (s. SchluB- 
absatz der Legende von Abb. 5). Man mu8 auch daran 
denken, da8 grundsitzlich im Vorgang des Ein- und 
Ausschaltens eines Sinus-Reizes alle Frequenzen ent- 
halten sind, also auch die ,,Eigenfrequenz‘ angeregt 
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Abb. 4a—g. Frequenzgiange fiir die vestibular, elektrisch und optokinetisch 
ausgelésten Augenbewegungen. Abszisse: Frequenz der sinusférmigen 
Reizung (logarithmischer Mafstab). Ordinaten: Amplitudenverhiltnis, 
d.h. Amplitude der Augenbewegungen (A) zur Amplitude des sinus- 
formigen Reizes (Ay). Bei den vestibulairen und optokinetischen Reizen sind 
A und A, in Winkelgrad angegeben, bei der elektrischen Reizung ist die 
Hinheit fiir A, (in Analogie zu den itibrigen) willktirlich gewahlt (deshalb die 
Zahlenbezeichnung weggelassen). Die verschiedenen Kurvenziige stammen 
von verschiedenen Versuchspersonen, auBer den Mittelwerten (von min- 
destens 40—120 Perioden) ist auch die Streuung angegeben (bei der elek- 
trischen Reizung wurden die einzelnen Frequenzen nur kurz dargeboten, so 
daB keine statistische Behandlung méglich war, dafiir wurde die Frequenz in 
kleineren Schritten variiert). Von oben nach unten: a wie in Abb. 2; 
b wie in Abb. 3; ¢ sinusférmige optokinetische Reizung, Pendelbewegung 
eines radidren Schwarz-WeiB-Sektorenmusters um die mit der Blick- 
richtung (Mittelsenkrechten auf die Verbindungslinie beider Pupillen) 
identische horizontale Achse (= Raddrehungsbewegung), Spiegelregistrie- 
rung; d sinusférmige optokinetische Reizung, Pendelbewegung um die 
frontoparallele horizontale Achse, sonst wie in Abb. 1a; e wie in Abb. la; 
f wie in Abb. 1b; g wie in d, aber mit’ der Bewegung des Streifenmusters 
folgendem Blick 
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wird. Auch bei laufendem Reiz zeigen aber vor allem 
bei den héheren Frequenzen die Reaktionen Frequenz- 
und Amplitudenmodulationen durch die ,,Kigenfre- 
quenz‘‘ oder auch die halbe oder doppelte Frequenz. 

Auch bei stoBférmiger Anregung des oculomotori- 
schen Programmgebers treten bevorzugt die ,,Higen- 
frequenz‘‘ oder mit ihr in naher Beziehung stehende 
Frequenzen auf. Den Zeitgang der ReaktionsgroBe 
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nach stoBformiger Stérung bezeichnet man als Uber- 
gangsfunktion. Gerade fiir unsere Falle 1aBt sich die 
Steilheit der Reiz-Stufe besonders gut verifizieren. 
Durch die Verwendung nystagmogener, fakultativ 
nystagmogener und selbst nichtnystagmogener Stor- 
Reize (als Zusatz-Reize) erhielten wir ein sehr um- 
fangreiches Material, das in einer weiteren Mitteilung 
dargestellt werden soll. 


Kybernetik 


wie gewohnlich, im rechten unteren. Wie H. DRISCHEL 
zuerst zeigte, ist es bei langsameren Frequenzen fur 
die optokinetische Folgebewegung typisch, daf das 
Auge nicht ,,folgt“ im wortlichen Sinne, sondern ,,vor- 
auseilt‘‘ oder ,,vorhalt‘‘ (wie ein Jager z. B., der einen 
fliegenden Vogel treffen will, entsprechend dem Prin- 
zip der ,,Vorfiihl-Regelung‘‘ nach R. WaGNER). Dieses 
,,Vorhalten‘‘ wird bis in den Bereich des Amplituden- 

maximums hinein erreicht, bei hdéheren Fre- 
; quenzen tritt Phasengleichheit und dann ,,Nach- 


hinken‘‘ ein. Beim Blick geradeaus erhalt man 
optokinetisch bei sehr viel geringerem Voreilen 
-  entweder eine fast gleiche oder fast entgegen- 


gesetzte Phase. Beides ist méglich, auch bei 
der gleichen Versuchsperson (zu verschiedenen 
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‘ Zeiten). 
Beim vestibularen Sinus-Reiz ist die 
Augendeviation, wie zu erwarten, im Prinzip 


VA 


gegenphasig. Die Phasen-Beziehung ist jedoch 
merklich labiler, besonders bei den recht nied- 
rigen und hohen Frequenzen. Aber auch im 
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Bereich des Amplitudenmaximums sind Phasen- 
verschiebungen bis zu 180° und mehr im Verlauf 
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‘T= 48 sec! 


von einer oder zwei Sinus-Schwingungen haufig. 
Die Analyse zeigt, daB die Stellen des Phasen- 
schubs fast immer ganzzahligen Vielfachen der 


Preis tae 


, Higenschwingung*‘ entsprechen. Wird tber 
mehr als 3—5 min ununterbrochen gereizt und 
registriert, dann wird mit zunehmender Ermii- 
dung des sensomotorischen Apparats die Zahl 
der Phasenschiibe immer haufiger, und es stellen 
sich oft sehr regelmaBige Periodizitaten ein. 
Dasselbe gilt auch fiir die héheren Frequenzen 
bei optokinetischer Reizung. 

Die Reaktionen auf elektrische Sinus- 
Reizung zeichnen sich bei den hoéheren Fre- 
quenzen durch recht unregelmaBige Phasen- 
beziehungen aus. Allgemein kann man sagen, 
daB die Variabilitét bei allen mit tiberwiegender 
Raddrehungs-Komponente verlaufenden Reak- 


Abb. 5. 


bei 0,6 und 0,075 Hz 


Soll auBer dem Amplitudenverhaltnis zwischen 
Kingangs- und Ausgangsgr68e auch deren Phasen- 
Beziehung fiir den untersuchten Frequenzbereich in 
iibersichtlicher Weise dargestellt werden, so ist die 
,,Ortskurve“ die geeignete Form. Es handelt sich um 
eine Zeiger-Darstellung mit dem Amplitudenverhiltnis 
(A/A,) als Lange und der Phasenverschiebung yp als 
Winkel des Zeigers gegen die positive reelle Achse 
(der Zeiger lauft vom rechten Ast des Koordinaten- 
kreuzes aus im Uhrzeigersinn) (Abb. 6a—h). Die auf- 
falligste Besonderheit der aus unseren Versuchsreihen 
erhaltenen Ortskurven ist der ,falsche Start‘ im 
rechten oder sogar linken oberen Quadranten anstatt, 


Registrierung der Nachreaktionen nach langdauernder (8 min) sinus- 
formiger Reizung der horizontalen Bogenginge durch Pendelbewegung des Dreh- 
stuhls (wie in Abb. 2). Die kurvenmaBige Aufzeichnung des Bewegungsvorganges 
ist hier weggelassen, statt dessen sind die Umkehrpunkte registriert (oben). Die 
(unteren) Kurven stellen die horizontalen Augenbewegungen dar (die vertikalen 
sind zur Platzersparnis weggelassen). Die drei unter einer Angabe der Perioden- 
dauer (der vorangehenden Reizung) folgenden Kurvenzeilen sind fortlaufend zu 
lesen. Zeitmarkierung: 1 sec. Die Frequenz-Analyse dieser und der Nachreaktionen 
bei den auSerdem untersuchten Reiz-Periodendauern von 2,0 und 1,1 sec, durch- 
gefiihrt jeweils fiir eine Zeitspanne von 6 min, ergibt ein Hauptmaximum bei 
0,3 Hz, ein Nebenmaximum bei 0,15 Hz und schwichere Nebenmaxima 


tionen nach Frequenz, Amplitude und beson- 
ders Phase erheblich gré8er ist als bei reiner 
Tatigkeit der Schaltsysteme fiir die horizon- 
talen und die vertikalen Augenbewegungen. 
Interessant ist die Feststellung, daB die 
horizontalen und vertikalen optokinetischen 
Reaktionen  einerseits weitgehend itiberein- 
stimmende Frequenzginge aufweisen, anderer- 
seits aber Phasenverschiebungen zwischen der 
Horizontal- und der Vertikal- Bewegung auftre- 
ten kénnen, wenn man beide gleichzeitig durch 
ein schrag (45° gegen Horizontale und Vertikale) 
laufendes Reizmuster auslost. 
AbschlieBend 14Bt sich sagen, daB die Frequenz- 
gang- Untersuchungen zu der Vorstellung eines ge- 
memsamen oculomotorischen Programmgebers im 
Stammhirn fiihren, der lediglich im Falle der reinen 
» Holgebewegung durch einen hierbei offenbar stir- 
keren corticalen Einflu8 im Sinne einer , zusatzlichen 
Dampfung“ beeinflu8t wird. Dieser ,,Gesamt-Pro- 
gramm-Geber“ hat 3 ,, Unter- Programm-Geber‘‘, nam- 
lich fiir die Horizontal-, die Vertikal- und die Rad- 
drehungs-Komponente. 
Diese Vorstellung wird durch friihere Unter- 
suchungen von TRINCKER, BerGMANN und NEHLS 
(im Greifswalder Physiologischen Institut) gestiitzt. 
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Wenn ein bestimmtes afferentes Erregungsmuster in 
den ,,oculomotorischen Gesamt-Programm-Geber“ ge- 
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corneo-retinalen Bestandspotentials und die optische 
Aufzeichnung mit Hilfe von auf den Bulbus oder das 


langt, hangt es noch von einer dafiir erforderlichen 
Zusatz-Information ab, in welchem Verhailtnis die 
,,Gesamt-Erregung“ auf die 3 Komponenten, die 
,,Unter-Programm-Geber“ verteilt wird. Diese not- 
wendige Zusatz-Information besteht aus den standig 
einlaufenden Meldungen iiber die augenblickliche 
Stellung des Bulbus in der Orbita (des Augapfels in der 
Augenhohle). Das durch den betreffenden affer nten 
Informationszuflu8 aktivierte Prinzip-Schaltschema 


Oberlid gesetzten Spiegelchen verwendet. Die vor- 
liegende Mitteilung betrifft zunichst die stetigen 
Augenbewegungen (Folgebewegungen, Deviationen), 
die Analyse der Ruck-Bewegungen wird in einer 
weiteren Mitteilung erfolgen. Folgende Reize wurden 
verwendet: 1. Sinusférmige Pendeldrehung in der 
Ebene der horizontalen Bogenginge und in der der 
beiden vertikalen Bogengangspaare, 2. sinusférmige 
optokinetische Reizung durch Pendelbewegung der 


Abb.6 A—H. Darstellung der Ortskurven, mit dem sinusférmigen optokinetischen, vestibuldren oder elektrischen Reiz als Hingangs- und den Augen 
bewegungen als AusgangsgréBe. Zeigerdarstellung mit dem Amplitudenverhiltnis (A/A,, vgl. Abb. 4) als Linge und der Phasenverschiebung ¥ al- 
Winkel des Zeigers gegen die positive reelle Achse. Die Teilbilder A—H enthalten jeweils Ortskurven von 2 verschiedenen Versuchspersonen. Die Mars 
kierungen und Zahlen an den Kurven stellen die Kreisfrequenz » (= 2/r) dar. A Optokinetische horizontale Sinus-Reizung mit »Holgebewegung‘‘ 
der Augen. ,,Falscher Start‘‘ der Kurve im linken oberen statt im rechten unteren Quadranten: Die AusgangsgréBe startet im Beobachtungsbereich mit 
einem ,,vorauseilenden‘‘ Phasenwinkel anstatt von 0° ausgehend mit einem ,,nachhinkenden“. B Optokinetische vertikale Sinus-Reizung mit ,,Folge- 
bewegung* der Augen. C Optokinetische horizontale Sinus-Reizung mit ,,Blick geradeaus‘‘. ,,Falscher Start‘ im rechten oberen Quadranten (nur ge- 
ringes ,,Vorauseilen“). D Optokinetische vertikale Sinus-Reizung mit ,,Blick geradeaus. E Vestibulire Sinus-Reizung, horizontale Bogengiinge 
in der Ebene der Drehung (Augen geschlossen). ,,Falscher Start‘ im linken oberen Quadranten, nahezu gegenphasiges Verhalten. F Vestibulire 
Sinus-Reizung, linker vorderer vertikaler und rechter hinterer vertikaler Bogengang in der Ebene der Drehung (Augen geschlossen). G Elektrische 
Sinus-Reizung (Wechselspannung 9,5 V, von Mastoid zu Mastoid). Mit nur geringem ,,Vorauseilen‘‘ einsetzender Start (typisch fiir alle 
Raddrehungsbewegungen). H Optokinetische rotatorische Sinus-Bewegung (Raddrehung) als Reizung 


(,,.Funktionsziel‘‘) kann je nach der gleichzeitig ein- 
laufenden Zusatz-Information in verschiedener Weise 
realisiert werden: So ist z. B. die Schlagebene eines 
postrotatorischen Nystagmus stets in sehr guter An- 
naherung identisch mit der Ebene der voraufgegange- 
nen Drehung (was eine wichtige Bedingung fiir die 
Aufrechterhaltung der Raumorientierung ist); von der 
Bulbus-Stellung aber haingt es ab, durch welche Art 
von Augenbewegungen dieses ,,Funktionsziel“ erreicht 
wird. Wird nach einer Drehung in der Ebene der 
horizontalen Bogengange bei fixiertem Kopf der Blick 
senkrecht nach oben gerichtet, dann fiihren die Augen 
eine nahezu reine Raddrehung aus. Bei Senken der 
Blickrichtung um 90° wird die Augenbewegung eine 
rein horizontale. Das die Schlagebene der Augen- 
bewegungen bestimmende ,, Prinzip-Schaltschema“, ein 
Speicher-Teilinhalt des ,,Gesamt-Programm-Gebers™, 
verhalt sich also invariant gegeniiber der Zusatz- 
Information, aber die aktuelle Form der Ausfiihrung 
des Programms durch die 3 ,, Unter-Programm-Geber‘‘ 
wird eine vollkommen andere. 

Zusammenfassung. Zur Registrierung der Augen- 
bewegungen werden parallellaufend die Ableitung des 


Reizmuster um die vertikale, frontoparallele hori- 
zontale und sagittale horizontale Achse sowie um 
gegen die Horizontale um 45° geneigte Achsen, 
3. sinusférmige elektrische Reizung (Querdurch- 
stro6mung des Kopfes). Fiir alle diese Reizformen 
werden die Frequenzginge und Ortskurven ermittelt 
und diskutiert. Die Resultate sprechen fiir einen 
einheitlichen Programmgeber, der durch die auf so 
verschiedenen Wegen zuflieBende Information ange- 
reget wird. 

Summary. Records of the eye movements were 
obtained by tracing the changes of the corneo-retinal 
resting potential, and by an optical method (with 
small mirrors, placed with the aid of contact glasses on 
the eyeball or upon the closed eyelid). The present 
paper deals with the continual eye movements 
(pursuit movements, slow deviations), the jerk move- 
ments will be analyzed in a second one. The following 
stimuli were applied: 1%*, Sinus-shaped pendulum 
movement of the rotatory chair, in the plane of the 
horizontal semicircular canals or in the plane of one 
of the pairs of vertical canals. 2"¢, Sinus-shaped 
optokinetic stimulation by pendulum movement of the 
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optic pattern around a vertical, a fronto-parallel or 
sagittal horizontal axis, or around axes, inclined 45 
against the horizontal. 3", Sinus-shaped electric 
stimulation (with ac current across the head, from 
mastoid to mastoid). For all these classes of stimuli 
the frequency characteristics (i.e. curves with the 
quotient reaction amplitude over stimulus amplitude 
versus frequency of the stimulus) were plotted and 
discussed. Phase, amplitude, and frequency were 
represented in diagrammes with a vector, rotating in 
a full circle (360°) with the phase angle between 
stimulus and reaction (starting from the real positive 
axis). The size of the vector indicates the quotient of 
the input and output amplitudes (reaction over 
stimulus), the marks on the curve show the circuitous 
frequency. The results support the hypothesis of one 
common system, giving out the eye movement 
programmes, but activated by information input from 
rather unlike afferent ways. 
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Der sogenannte ,,innere“ Regelkreis der Willktirbewegung 
Von GERHARD Vossius . 
Aus dem Institut fiir animalische Physiologie der Universitat Frankfurt a. M. (Direktor: Prof. Dr. K. WnztEr) 
Mit 1 Textabbildung 


Die Schichtung im Aufbau der nervésen Zentren 
von denen die Willkiirbewegung durchgefiihrt wird, 
ist in ihren einzelnen Teilen immer klarer analysiert 
worden, seit sie in der letzten Halfte des vorigen Jahr- 
hunderts bewiesen wurde (u.a. Goxrz. STEINER 
Fritscn u. Hrrzic, Beran, SHERRINGTON P, Horr. 
MANN, Macnus, W.R. Hess, Granrrn). ‘Besonders 
durch die Untersuchung der Eigenreflexe wurde die 
Erkenntnis herausgearbeitet, daB auf der untersten 


Ebene des Riickenmarkes in der Verbindung zwischen 
afferent von den Propriorezeptoren der Muskeln ein- 
laufenden Erregungen und der iiber die motorischen 
Vorderhornzellen vermittelten Muskelkontraktion eine 
erste Untereinheit in dem der Willkiirbewegung zu- 


grunde liegenden Ordnungsprinzip vorhanden war. — 


Wahrend bis dahin die Kette Propriorezeptoren-RM- 
Muskulatur immer als offen angenommen worden war, 
hat R. WaGner [23] aus seinen Untersuchungen 


> 
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uber die Willkiirbewegung gefolgert, da dieses Wir- 
kungsgefiige einen in sich geschlossenen Kreis dar- 
stellen miisse, in dem der Kontraktionsgrad der Musku- 
latur wieder die ErregungsgréBe der Propriorezeptoren 
beeinfluft. Macu [17] forderte dieses Riickmeldungs- 
prinzip aus theoretischen Uberlegungen allerdings wohl 
schon 50 Jahre frither. Die sprunghafte Entwicklung 
ler Regeltheorie in den letzten Jahrzehnten hat fiir 
dieses auch etwa gleichzeitig von Herine [7] und 
EK. Koon [10] am Kreislauf dargestellte Wirkungs- 
prinzip dessen exaktere und zugleich weitere Fassung 
mit sich gebracht, die WrenEr [24] in seinen ,,Cyber- 
netics‘ und v. Houst u. MrrretsTaEDT [8] in ihrem 
Reafferenzprinzip dargelegt haben. Es konnte hiermit 
ferner der Versuch unternommen werden, auch bio- 
logische Regelkreise einer mathematisch-physikali- 
schen Analyse zu unterziehen, um damit nahere Ein- 
blicke in ihre Arbeitsgiite und Leistungsfahigkeit zu 
rhalten. Fir die Willkiirbewegung hat dies MAYNE 
18] in einer relativ einfachen Naherung zuerst ver- 
sucht. KiprmMtLier [12] hat seine Vorstellung iiber 
lieses Regelsystem schon wesentlich prazisiert, indem 
rt ihm ein integrales Verhalten zuordnete und spiter 
Jemeinsam mit POKLEKOWSKI [14] ebenso wie MAYNE 
sine Unterteilung in ein tibergeordnetes Regelsystem 
vornahm, mit dem Auge als Fiihler, dem ein weiteres 
System untergeordnet ist, das die propriozeptive Sen- 
ibilitat als Fihler besitzt und fiir den Regler auf 
16here Zentren der motorischen Koordination zuriick- 
sreift. Bis jetzt fehlt jedoch eine Analyse des Regel- 
<reises, der die unterste Ebene in der vertikalen Ord- 
vung der Systeme der Willkiirmotorik beriicksichtigt, 
ind der von Muskel- und Sehnenspindeln-Riicken- 
nark-Muskulatur gebildet wird. Einige allgemeine 
\nsatzpunkte hierzu sollen im folgenden diskutiert 
werden. 

Ein Regelkreis setzt sich allgemein aus Regel- 
trecke, MeBwerk, Regler und Stellglied zusammen 
Abb. 1). Diese Bauteile kénnen zusammengezogen, 
;.B. MeBwerk und Regler, oder durch zusatzliche 
Kompensations-)Glieder vermehrt sein. Zumindest 
sedanklich lassen sich diese vier Grundbausteine je- 
loch immer unterscheiden. In dem Unterregelkreis 
ler Willkiirbewegung entsprechen, wie oben schon kurz 
ingedeutet, der Regelstrecke die mit dem Skelett- 
ystem gekoppelte Muskulatur mit der Muskellinge 
is RegelgréBe, dem MeBwerk die Propriorezeptoren, 
lem Regler die Neuronen des RM, dem Stellglied 
vieder die Kraft liefernde Muskulatur, vielleicht an- 
chaulicher die Summe der einzelnen Muskelfasern 
Abb. 1). Der Ubertragungsfaktor des aufgetrennten 
tegelkreises wird bekanntlich durch das Produkt der 
Jbertragungsfaktoren seiner in ihm enthaltenen riick- 
yirkungsfrei gekoppelten Ubertragungsglieder gebil- 
et. Auch fiir die Analyse biologischer Systeme ist es 
weckmaBig, ihren Ubertragungsfaktor wenn méglich 
us den experimentell ermittelten Eigenschaften der 
inzelnen Ubertragungsglieder abzuleiten, da jede rein 
ormale Naherung ihres Ubertragungsfaktors beliebig 
jeldeutig ist. Zur Vereinfachung der Gleichungen 
7ird man zunadchst versuchen, sie unter der Voraus- 
stzung linearer Beziehungen anzusetzen und statt 
Aumlich verteilter konzentrierte Parameter anzu- 
ehmen. Fiir viele biologische Systeme werden diese 
fereinfachungen in hinreichender Naherung zur Be- 
hreibung ihres dynamischen und statischen Ver- 
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haltens in engeren Grenzen geniigen. Zumindest wer- 
den sich die in dem Gesamtsystem wirksamen Nicht- 
linearitaten oft enger umgrenzen lassen. 

Das mechanische System der Strecke ist im wesent- 
lichen durch den antagonistischen Angriff der Muskel- 
krafte an dem Skelettsystem der Gliedmafen gekenn- 
zeichnet. Von den Gelenkkapseln wirken auch keine 
wesentlichen Riickstellkrafte auf die GliedmaBen, so 
dafi letztere sich (im Bereich des anatomisch und 
physiologisch Méglichen) drehen, solange eine Kraft 
auf sie wirkt. Bezogen auf die Kraft, der Massen- 
tragheit und Reibung der Gliedmafen entgegenstehen, 
wird der Weg oder Drehwinkel demnach integriert. 
Das hei®t, die Strecke weist einen integralen Uber- 


Strecke 
/uskulatir + Ske/ef 


/tuskeln- v. 
Sehnenspindeln 


W,-x 


Regler 
Ruckenmark 


Abb. 1. Schematische Darstellung des ,,inneren’ Regelkreises 


tragungsfaktor auf, der je nach Bauart der GliedmaBen 
mit weiteren mechanischen Higenschaften behaftet ist, 
die in der Formel fiir den Ubertragungsfaktor durch 
das Teilprodukt R allgemein angedeutet werden: 


K str 
User car 


as (1) 


Als MeBwerk liegen in der Muskulatur mit den 
zugehorigen Sehnen die sog. Muskel- und Sehnen- 
spindeln. Die Muskelspindeln zeichnen sich durch 
einen eigenen Verstellmechanismus, das efferente y- 
System, aus, durch das ihr Arbeitsbereich verandert 
werden kann. Unterwirft man eine Muskelspindel 
einer sprungférmigen Laingenanderung, dann erreicht 
die von ihr ausgesendete Impulsfrequenz sehr rasch 
einen Hochstwert, um langsamer auf einen Festwert 
abzufallen (s. z.B. Grantr u. Homma [6]). Genahert 
lautet ihr Ubertragungsfaktor entsprechend: 


a = Keg + OE 2) 

Im Gegensatz zu den Muskelspindeln weisen die 
Sehnenspindeln, fiir die die Kraftentfaltung der Musku- 
latur den adaquaten Reiz darstellt, sehr groBe Zeit- 
konstanten in ihrem Differentialanteil auf, sie adap- 
tieren nur sehr langsam, wenn auch um einen ansehn- 
lichen Betrag (s. z.B. die tiber eine groBe Anzahl von 
Rezeptoren gemittelten Werte von Konmoprn [11)). 
Die Sehnenspindeln kénnen auBerdem, soweit heute 
bekannt, nicht in ihrer Empfindlichkeit verstellt wer- 
den. Es wird deshalb vielfach ihre Hauptaufgabe nur 
in einem Schutz der Muskulatur vor tibermafiger 
Kraftentfaltung und damit vor dem Abreifen gesehen, 
da ihre Erregung eine Hemmung der Muskelkontrak- 
tion bewirkt. AuBer diesen muskeleigenen Afferenzen 
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kénnen eventuell noch diejenigen von den Gelenken 
und aus der Haut tiber ihnen in dem Regelkreis bertick- 
sichtigt werden, doch andert das nichts an der grund- 
sitzlichen Form des Ubertragungsfaktors nach (2). 

Es darf hier vielleicht daran erinnert werden, daB 
die Parameter biologischer Ubertragungsglieder nicht 
als unveranderliche Festwerte aufzufassen sind, son- 
dern dem statistischen Mittelwert aus den EinzelgroBen 
aller Einzelelemente entsprechen und somit auch in 
dieser Hinsicht eine Vereinfachung vorliegt. 

Von den Muskelspindeln wurde oben schon fest- 
gestellt, daB ihr adaquater Reiz die Langenanderung 
der Muskulatur ist. Andererseits wurde zwar die Regel- 
groBe, die Stellung des Gliedes, als ein dem Kraft- 
integral entsprechender Drehwinkel abgeleitet. Der 
Wegiinderung selbst gegentiber verhalt sich die 
Strecke jedoch wie ein proportionales Glied. Es bleibt 
deshalb die Frage, wie die perzipierte Langenanderung 
in Regler (dem RM) und Stellglied umgewandelt wird. 
Wir wissen, da die quergestreiften Fasern der Willkir- 
muskulatur sehr lang sind, und da8 ferner immer meh- 
rere parallele Muskelfasern von einer motorischen 
Nervenfaser, die sich im Muskel aufteilt, gleichzeitig 
versorgt wird. BucuTHaL, GULD u. RosENFALOK [3; 4] 
haben diese von den Anatomen schon lange morpho- 
logisch abgegrenzten ,,motorischen Hinheiten“ 1957 
und 1959 auch physiologisch durch Multielektroden- 
ableitungen am Menschen bewiesen. Fir die Musku- 
latur bedeutet Erregung hintereinander geschalteter 
Fasern zunehmende Verkiirzung, ein solche paralleler 
Fasern vermehrte Kraftentfaltung. Durch die Paral- 
lelerregung motorischer Fasern ist also schon im mor- 
phologischen Aufbau eine Umsetzung der Langen- 
perzeption in eine Kraft vorgesehen. Damit bleibt der 
integrierende Charakter der Strecke erhalten. 


Der Ubertragungsfaktor des Stellgliedes kann wohl 
in Analogie zu den Untersuchungen von Lippotp [15], 
BreLanp u. Liproip [2] sowie BerGstROm [1] in dem 
Bereich als linear angenommen werden, in dem lineare 
Ansitze hier tiberhaupt noch sinnvoll sind. 


Es bleibt noch die Frage nach dem Ubertragungs- 
faktor des Reglers. Luoyp [16] hat bei Untersuchun- 
gen tiber die Abhangigkeit der efferenten Impulszahl 
von dem afferenten Impulseinstrom beim Flexorreflex 
der Katze eine streng lineare Beziehung gefunden. 
Doch ist ein proportionaler Ubertragungsfaktor des 
Reglers auch noch theoretisch zu fordern: Multipliziert 
man den integralen Ubertragungsfaktor der Strecke 
mit dem kombiniert proportional-differentialen des 
MeBwerkes, erhalt man einen proportional-integralen 
Ubertragungsfaktor, der multipliziert mit den propor- 
tionalen von Regler und Stellglied fiir den ganzen 
Regelkreis bestehen bliebe. Damit lage fiir die Will- 
kirbewegung ein Regelsystem vor, das von allen 
linearen Systemen mit Totzeit das giinstigste Einstell- 
verhalten aufweist (ScHLIESSMANN [21]). Fiir den 
Spezialfall des Unterregelkreises der Augenbewegung 
konnte in eigenen Untersuchungen [22] die Verwen- 
dung dieses Regelkreistypes durch den Vergleich ex- 
perimentell ermittelter Einstellbewegungen und theo- 
retisch berechneter Ubergangsfunktionen nachgewie- 
sen werden. : 


Rein vom Standpunkt der Zweckmafigkeit be- 
trachtet, ware fiir diesen Regelkreis auch noch ein 
Integralsystem giinstig, das jedoch gegeniiber dem 


Kybernetik 


P-I-System langere Einstellzeiten aufwiese. Ein J?- 
System bedingte nach ScHLinssMANN [21] lang tiber- 
schwingende Regelbewegungen, ein Differentialanteil 
bei Systemen mit Totzeit ebenfalls eine Verlangerung 
der Einstellzeiten, da sich der D-Anteil nach jedem 
Totzeitintervall quasi als Higenstérung bemerkbar 
macht. Alle Proportionalsysteme sind mit betracht- 
lichen bleibenden Regelfehlern behaftet, falls in dem 
System keine Verzégerungsglieder mit groBen Zeit- 
konstanten enthalten sind, die ein Integralverhalten 
des Kreises néhern. : 

Durch die Moglichkeit, den Arbeitsbereich der 
Muskelspindeln zu verstellen, ergeben sich zwei An- 
griffspunkte fiir die FiihrungsgréBe: AuBer dem- 


sowie Merton [19] fiir die Sollwertverstellung durch 
das y-System, Hun [9] fiir eine solche im RM ausge- 
sprochen. Im folgenden sollen die theoretischen Be- 
dingungen und Vorteile dieser beiden Méglichkeiten’ 
kurz besprochen werden. { 

Bezogen auf den Ausgang der Regelstrecke lautet 
der Ubertragungsfaktor des Regelkreises (RK) (s. z. By 
OLDENBOURG u. SARTORIUS [20]): 


i. Se . >) 
Wee = Tg, ° (3) 


Hierbei bezeichnet %, den Ubertragungsfaktor des 
Teiles des RK, der von der eingespeisten GréBe bis 
zum Streckenausgang durchlaufen wird. Die Uber. 
tragungsfaktoren der einzelnen Regelkreisglieder sind 
entsprechend den oben durchgefiihrten Ableitungen 
fiir das MeBwerk a 
Ket: ‘ 

Wy =Kurt+ agp . (2) 

fiir den Regler ‘ 2 
n= Kp ; (4) 
fiir das Stellglied q 
Us = Kg (5) 


und fiir die Strecke 
K sir 


User = -R. (1) 


Der Ubertragungsfaktor des offenen Kreises ergibt 
sich damit zu? 


Post p : 
Ferner gilt fiir den Zusammenhang zwischen Ober. 
variabler x(#) und Laplace-Transformierter & [a (t) 


jim ot) = bmp: 8 [2(@)]. (7 


Y= {Kur +P) Ky Ks. Ase ope  @ 


Aus diesen Beziehungen lassen sich jetzt die plei 
benden Abweichungen ermitteln, die eine an den ver 
schiedenen Punkten des Systems angreifende sprung 
formige HingangsgréBe bewirkt. Der Ubergangsfunk 
tion der RegelgréBe im Zeitbereich entspricht di 
Laplace-Transformierte 


g(t) oe | Mar. (3 


1 Die in dem System enthaltene Totzeit spielt bei re . 
Betrachtung keine Rolle, da lim eto = 1 ist. Spl el dies: 
po 
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Damit ergibt sich fiir den Wert, dem die Ausgangs- 
er6Be des RK nach einer solchen sprungformigen 
Anderung zustrebt 

jinn. go(t) = lim %p x. (9) 


Je nach dem Angriffspunkt dieser Hingangsgr6Be kann 
man unterscheiden: 


1. Wirkt die HingangsgréBe vom Betrage 1 auf das 
Me8werk, dann folgt nach (3) und (9) 


Un = Un - UR: Ag+ User = Up (10) 
und damit 
eit Ot 
esx = ln a 
3 1 
— lim — — == 
a ie AE ial) 

Kee 
Kg Re Ky: Ks {Kat + M2 P| 


der HingangsgréBe wird also voll Folge geleistet. 


2. Entsprechend ergibt sich fiir den Angriffspunkt 
am Regler 


ES We Wee 1 
lim 7 
pe antl ca, Eat Ce) 
Das Verhaltnis von Ausgangs- zu Hingangsgréfe hangt 
hier von der GréBe des Proportionalanteiles des MeB- 
werkes ab. 
3. Fir den Angriffspunkt an der StellgréBe erhalt 
man 
: i ‘ A ser 1 
lim = 
| pod 14%, — Kua Kp’ a 
4. und fiir denjenigen an dem Eingang der Strecke 


User 1 
OPT? Kur Ka oke (14) 
5. Nur fiir GréBen, die direkt auf den Strecken- 
ausgang einwirken, ergibt sich 
Z 1 
vent 1+%, 
d.h., nur sie werden voll ausgeregelt. 

Entsprechend der Absicht mittels des Reglers die 
eine Regelstrecke durchlaufende RegelgréBe konstant 
za halten und in ihrer Erweiterung den Wert der Regel- 
ero6Be bestimmen zu kénnen, werden die Hingangs- 
or6Ben an MeBwerk und Regler als Fiihrungsgréfen 
bezeichnet, die an der Strecke und dem Stellglied als 
StérgréBen. Aus den unter 1. und 2. abgeleiteten 
Ergebnissen (11) und (12) 1laBt sich leicht ersehen, 
JaB ein Angriffspunkt der Fihrungsgré8e am MeBwerk 
ungleich ginstiger ist als am Regler, da im ersten Falle 
keine Restabweichung bestehen bleibt, was im zweiten 
Falle nur dann eintrifft, wenn Ky,, =1ist. Damit ware 
Jer von ELDRED, GRANIT und Merton vertretenen 
Auffassung, daB die Sollwertverstellung an den Mus- 
<elspindeln vorgenommen wird, womit diese immer im 
ait stigsten Arbeitsbereich bleiben, auch regeltheore- 
isch der Vorzug zu geben. Im Regler des RM wiirde 

mn nur noch der Verstérkungsfaktor des Regel- 
creises eingestellt. 
_ Diese Art der Sollwertverstellung kénnte aber noch 
c Abanderung erfahren, wenn man die Funktion 


a0 (15) 


ler Sehnenspindeln beriicksichtigt, die auf die Kraft- 
ntfaltung der Muskulatur hemmend wirken und damit 
iner durch Verstellung der Muskelspindeln induzierten 

uskelverkiirzung entgegenarbeiten. Um diese dem 
<rafteinsatz und damit der Bewegungsgeschwindig- 
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keit entgegenstehende Sehnenspindelwirkung zu ver- 
ringern, ist es besonders bei kleinen Bewegungen 
gunstig, den Arbeitsbereich der MS in das Gebiet 
hoherer Impulsfrequenzen zu verlegen, wie es an ande- 
rer Stelle schon eingehender diskutiert wurde [22]. 
Damit ware aber eine gleichzeitige Sollwertverstellung 
im RM und an den MS notwendig (wenn nicht die 
Afferenz der Golgiorgane rein zentral unterdriickt 
wird). Mit dieser doppelten Sollwertverstellung wire 
es jedoch durch entsprechende Wahl von K ui Mog- 
lich, jeden Wert der RegelgréBe, auch den einer Uber- 
regelung, einstellen zu kénnen. Doch kénnen diese 
theoretischen Uberlegungen nur Anhaltspunkte bieten 
ae Hragen, die allein das Experiment entscheiden 
ann. 


Weiterhin ist aus den Ableitungen 1. bis 5. zu er- 
sehen, da8 nur von auBen am Bewegungsapparat an- 
greifende Stérungen voll ausgeregelt werden, wahrend 
innere, auch durch pathologische Vorginge ausgeléste 
Stérungen nur durch entsprechende Abanderung der 
Ubertragungsfaktoren anderer Glieder mehr oder 
weniger vollkommen kompensierbar sind. 


Diese hier ausgefiihrten allgemeinen theoretischen 
Uberlegungen werden durch spezielle Untersuchungen 
gesttitzt, die an dem System der Augenbewegung vor- 
genommen wurden [22], (wie oben schon erwahnt), 
dessen mechanischer Teil, die Strecke, den fiir mensch- 
liche Glieder einfachsten Ubertragungsfaktor aufweist : 


Use = K str ‘ 
p {1+ tp} 
Aus dem sich so ergebenden Gleichungsansatz konnten 
u.a. die Totzeit des Systems sowie der notwendige 
Krafteinsatz der auBeren Augenmuskeln berechnet 
werden, die mit den physiologischen Gegebenheiten in 
guter Ubereinstimmung waren. Es zeigt sich damit, 


(La) 


daB auch zur vollsténdigen Erfassung der Probleme | 


biologischer Regelung die exakte Regeltheorie ein 
wesentliches Hilfsmittel ist. 


Zusammenfassung. Anhand der Ubertragungs- 


eigenschaften der einzelnen Glieder des sog. ,,inneren‘‘ 


Regelkreises der Willkirbewegung, Rezeptor-Riicken- 
mark-Muskulatur, wurde der Ubertragungsfaktor des 
gesamten Regelkreises aufgestellt. Ganz allgemein gilt 
danach fiir die GliedmaBenbewegung, daB sie den 
Gesetzen eines Proportional-Integral-Regelsystems ge- 
horcht. 

Ferner werden die Bedingungen fiir den Angriff der 
Fihrungs- und StérgréBen aus dem abgeleiteten Uber- 
tragungsfaktor diskutiert, insbesondere im Hinblick 
auf die Kinspeisung der Fiihrungsgr6Be an den Muskel- 
spindeln oder in dem Riickenmark. 
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Uber die Erkennungszeit beim Lesen 


Von Fritz WENZEL 
Mitteilung aus dem Institut fiir alleemeine Nachrichtentechnik, Technische Hochschule, Darmstadt 
Mit 7 Textabbildungen 


Vor jeder Wahrnehmung spielt sich ein Vorgang 
ab, der dem Menschen nicht bewu8t wird. Dieser Vor- 
gang ist daher der Messung nicht unmittelbar Zu- 
ginglich. MeBbar sind dagegen Vorgange und Zeiten 


=== a= === 


eS es ee 
= aS 
ja 


Abb. 1. Notenbeispiele der Gruppe a mit N =3 und N=7 


bei Tatigkeiten des Menschen, die eine — méglichst 
unmittelbare und eindeutige — Folge der Wahrneh- 
mung sind. Nachstehend wird versucht, aus beobach- 
teten Wahrnehmungsreaktionen beim Lesen von Noten 
und Buchstaben die Verzégerungszeiten abzuschatzen, 
die beim Wahrnehmungsvorgang auftreten. 


1. Klavierspiel nach dem Notenblatt 


Fiinf Versuchspersonen, die im Klavierspielen ge- 
uibt waren*, sollten 19 einstimmige Notenfolgen mit 


g 
A 


bb. 2. Notenbeispiele der Gruppe b mit N = 4 und N =9 


der rechten Hand mit gré8tméglicher Schnelligkeit 
vom Blatt abspielen, ohne vorher die Noten gesehen 
zu haben. Diese Notenfolgen gliederten sich in drei 
Gruppen. 

Gruppe a. Diese Gruppe enthielt nur Tone, die 
innerhalb der Griffspanne einer Hand liegen, namlich 
¢ bis e’. Aus diesen 17 Ténen wurden durch statisti- 
sche Auswahl 9 Notenfolgen zusammengestellt, die sich 
durch die Anzahl verschiedener Tone innerhalb einer 
Folge unterschieden. Sie betrug bei den einzelnen 
Folgen 2, 3, 4,...N... 10 verschiedene Téne aus 
dem obengenannten Intervall. Diese N verschiedenen 
Téne kamen in der betreffenden Folge je 10mal vor, so 
daB die Lingen (Notenzahl) der Folgen 20, 30, 40, 


* Frau Bairz-WeEBER und 4 Damen und Herren der Mei- 
sterklasse fiir Klavier an der Stidtischen Akademie fiir Ton- 
kunst, Darmstadt, danke ich fiir ihre freundliche Bereitschaft 
zum Spielen der Folgen. 
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... 100, also 10mal N Tone betrugen. Die Noten waren” 
als Viertelnoten ohne Takteinteilung im Violinschliis- 
sel geschrieben. Als Beispiele sind 2 Ausschnitte aus” 
den Folgen mit N=3 und N=7 in Abb. 1 gezeigt. 

Gruppe b. Die Notenfolgen der Gruppe b sind aus” 
einem Tonumfang von 3 Oktaven (C bis h’) nach dem 
gleichen Grundsatz wie bei der Gruppe a ausgewahlt, 
wobei die Anzahl WV der verschiedenen Tone aber 4 bis” 
10 betrug. In der Gruppe b waren also 7 Notenfolgen” 
mit 40, 50, ... 100 Ténen zu spielen. Die Verschlisse- 
lung der Noten (BaB- oder Violinschliissel) wurde so 
eingerichtet, daB zum Schreiben der Noten nicht mehr 
als eine Hilfslinie bendtigt wurde. Die Notenwerte 
waren wieder Viertel ohne Takteinteilung. Zwei Aus- 
schnitte aus den Folgen mit N=4 und N=9 zeigt 
Abb. 2 als Beispiele. & 

Gruppe c. Diese Gruppe enthielt Scho eee 
iibungen allgemeiner Art. Im einzelnen sollten ein 
Triller, je ein Tremolo mit 2 und 3 Tonen und ein 
, Laut (Tonleiter oder Kadenz) gespielt nee 
Triller und Tremoli waren vorgeschrieben in der klei- 
nen Oktave (c bis h), den Lauf konnte der Spieler frei 
wahlen. Aus diesem Teil der Aufgabe sollte die gréBte 
Anschlagschnelligkeit der Spieler ermittelt werden. 

Bei allen diesen Versuchen wurde die Spiel- 
geschwindigkeit ausgewertet. Tabelle 1 zeigt die mitt- 
lere Spielgeschwindigkeit der einzelnen Spieler (Vp) 
und Folgen; dies ist die durchschnittliche Zahl der 
Anschlage je Sekunde. Der Kehrwert der mittleren 
Spielgeschwindigkeit wird als Anschlagfolgezeit ¢, be- 
zeichnet. Sie ist in Abb. 3 fiir die Gruppen a und b 
uber der Ordnungszahl N der Folgen als arithmeti- 
scher Mittelwert von allen Versuchspersonen auf- 
getragen. Fiir die Folgen der Gruppe a.streuen die 
Werte relativ wenig um einen Durchschnitt von etwa 
240 ms. Aus den Messungen der Gruppe c ergab sich 
eine Anschlagfolgezeit von etwa 63 ms, entsprechend 
einer mittleren Spielgeschwindigkeit von 16 An- 
schligen/sec. Das schnellstmégliche Abspielen vom 
Blatt ist also hier durchschnittlich um 180 ms je Ton 
linger als das schnellste Spielen ohne Notenlesen. Das 
Abspielen vom Blatt setzt sich aus dem Lesen de 
Noten und einem Bewegungsvorgang zum Anschlagen 
der Tasten zusammen. Diese beiden Teile konnen nun 
fiir jeden Ton unmittelbar aufeinanderfolgen, oder si 
kénnen sich tiberlappen. Im ersten Fall wiirde erst 
eine Note erkannt werden miissen, und dann wir 
die entsprechende Taste angeschlagen werden, bevo 
die nachste Note gelesen wird. Das Erkennen wiirds 
sich dann wahrend einer Zeit abspielen, die sich al 
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Tabelle 1. Die durchschnittliche Anzahl von Anschlagen in der 
Sekunde je Tonfolge und Spieler 


3,70 
5,33 


COUR Wh = 


Mittel | 4,07 


1,94 
1,43 
2,33 
1,88 
2,76 


| 2,58 | 2,72 | 2,47 | 2,08 | 2,14 | 2,12 [2,07 


OU CO DO 
be 
(oP) 
~J] 


Mittel| | 


Gruppe c 


Triller Tremolo 2 Téne 3 Tone Kadenz 


18,7 13,4 


Mittel | 16,2 16,3 ier 13,2 
Gesamtmittel der Gruppe c 15,9 Anschl./sec 


Differenz zwischen der Folgezeit mit Notenlesen 
(240 ms) und der nur fiir das Anschlagen erforderlichen 
kirzesten Folgezeit (63 ms) ergibt, also in etwa 180 ms. 
Es ist aber wahrscheinlicher, daB wahrend des Be- 
wegungsvorganges zum Anschlagen einer Taste bereits 
die nachste oder eine der nachsten Noten betrachtet 
wird; zwischen dem Anschauen einer Note und dem 
Anschlagen der entsprechenden Taste kann dann eine 
vielleicht mehrere Noten enthaltende Zeitspanne ver- 
streichen. Beim Spieler ist dazu eine Speicherung 
notwendig, und ftir den Abspielvorgang ergibt sich 
eine Vielfalt an Moglichkeiten des zeitlichen Ablaufs. 
In jedem Falle ist aber die Anschlagfolgezeit von 
240 ms der langste Zeitraum, in dem das Erkennen oder 
BewuBtwerden einer Note im Mittel vor sich geht. Die 
mittlere ,,Erkennungszeit‘‘ einer Note betragt also 
180... 240 ms. Die schnellste Abspielgeschwindigkeit 
bei den Folgen der Gruppe a wird im wesentlichen 
_ durch das Erkennen, also durch das schnellstmégliche 
Lesen, bestimmt. 

In Abb. 4 ist der Abspielvorgang in einfacher Weise 
dargestellt. Die untere Linie deutet den zeitlichen Ab- 
lauf einer Bewegungskoordinate (z.B. z-Richtung als 
senkrechte Bewegung tiber der Klaviatur) an. Ks er- 
folgt alle 240 ms das Niederdriicken einer Taste (An- 
schlage A,,), Aq 1) usw.). Dazwischen gibt es zwei 
mehr oder weniger deutlich voneinander getrennte 
Abschnitte, eine Bewegungspause und die Bewegungs- 
phase beim Anschlagen. In der oberen Linie ist die 
Zeitfolge des Lesens skizziert. Im Teil a der Abb. 4 
ist die abwechselnde Folge vom Lesen irgendeiner 
Note (t,(n), te(ny1y) USW-) und der Anschlagbewertung 
fiir die entsprechende Taste (U,), Un,1) USW.) ange- 
nommen. Dabei sind im Bewegungsvorgang zwei ver- 
schiedene denkbare Ruhelagen der Hand in den Be- 
wegungspausen herausgegriffen worden. Links ruht 
die Hand auf der Taste bis zur nachsten Bewegung, 
rechts wird die Taste nur kurz beriihrt, und die ab- 
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gehobene Hand wird bis zum nachsten Bewegungs- 
abschnitt ruhig gehalten. In beiden Fallen wurde fiir 
den Bewegungsabschnitt eine Zeit von 60 ms, die mitt- 
lere schnellste Anschlagzeit aus den Versuchen lec, 
gewahlt. Die einzelnen Leseabschnitte betragen also 
180 ms wahrend der Bewegungspause und sind durch 
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Abb. 3. Die Anschlagfolgezeit beim Klavierspielen 


die Bewegungsphasen voneinander getrennt. Im Teil 
b der Abb. 4 ist dagegen der Fall des fortlaufenden 
Lesens von Noten angedeutet. Dabei wurde in der 
Bewegungslinie noch zusatzlich ein Bewegungsablauf 
ohne Bewegungspause zwischen 2 Anschlagen dar- 
gestellt. Der Ablauf des Lesens wird durch die ver- 
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Abb. 4. Darstellungen zum Abspielvorgang beim Klavierspielen 


Uberschneidungszeit zwischen dem Beginn des Er- 
kennungsabschnittes ¢,(,. und dem Anschlag A,,) usw. 
betragt mindestens 240 ms, kann sich aber auch tiber 
mehrere Anschlage erstrecken. Es wird aber im Mittel 
alle 240 ms eine neue Note erkannt. 

Die Notenfolgen der Gruppe b wurden dagegen mit 
einer Folgezeit von 400 ... 500 ms angeschlagen. Wenn 
man iiber alle in dieser Gruppe zu spielenden Intervalle 
mittelt, erhalt man den mittleren Abstand auf der 
Klaviatur zwischen den einzelnen Ténen, d.h. auch 
den mittleren Weg, der zwischen 2 Anschlagen zuriick- 
gelect werden mu. Dieser Abstand betragt etwa 
10 Tasten und der Weg bei einer Tastenbreite von 
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etwa 25 mm also 250 mm. Die mittlere Treffgenauig- 
keit ist dabei etwa 2%, da die ZielgréBe der Differenz 
aus Tastenbreite und Fingerbreite (im Mittel etwa 
20 mm) entspricht. Um den Einflu8 dieser Groen 
auf die Anschlagfolgezeit zu erkennen, kann man ab- 
schatzend dazu Untersuchungen von KtprMvLLer und 
PoxiEKowsky [1] vergleichen. Dort wurde die will- 
kiirliche Bewegung der Hand gemessen, wobei mit 
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Abb. 5. Versuchsanordnung zum Lesen von Buchstaben. 
(Nahere Beschreibung im Text) 


einer Spitze ein Ziel von 2mm Durchmesser, 100 mm 
vom Startpunkt entfernt, méglichst schnell getroffen 
werden sollte (Treffgenauigkeit 2%). Es wurde dabei 
eine Bewegungszeit von etwa 450 ms_ festgestellt. 
Diese Ubereinstimmung ist iiberraschend, obwohl 
diese beiden Vorginge nicht ganz gleich sind. Die 
Tasten auf der Klaviatur werden von verschiedenen 
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Abb. 6. Beispiel einer Zweikanal-Aufzeichnung. 
(Nihere Beschreibung im Text) 


Fingern der mehr oder weniger gespreizten Hand an- 
geschlagen. Auferdem ist in der Anschlagfolgezeit das 
Verweilen des Fingers auf der Taste enthalten, und 
dessen Linge ist wesentlich dadurch beeinflu8t, wie- 
weit der Spieler das Auge zur Kontrolle fiir das Treffen 
der Taste bendtigt. Diese Kontrolle erklart wohl auch, 
da8 die Folgen der Gruppe b mit ihren gréBeren Inter- 
vallen viel ungleichmaBiger abgespielt wurden als die 
Folgen der Gruppe a. Hier waren die Abweichungen 
der einzelnen Anschlagzeiten vom Mittelwert der je- 
weiligen Folge und des betreffenden Spielers meist 
kleiner als 25 ms. Bei der Gruppe b fanden sich da- 
gegen haufig Abweichungen bis zu 1500 ms*, 
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Die erreichten Spielgeschwindigkeiten sind also in 
erster Linie auf schnellstmégliches Lesen der Noten 
bei den Folgen der Gruppe a und auf schnellstmogli- 
ches Erreichen der Tasten bei den Folgen der Gruppe b 
zuriickzuftihren. Mit den erzielten Spielgeschwindig- 
keiten kann man fiir die beiden Gruppen auch den 
erreichten Nachrichtenflu8 aus dem Produkt mit dem 
Nachrichteninhalt der Téne bestimmen. Der Nach- 


richteninhalt ergibt sich aus der in den beiden Grup- — 


pen zur Auswahl stehenden Tonanzahl. Sie betrug bei 
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der Gruppe a 17 Téne (c bis e’) und bei der Gruppe b — 


36 Tone (C bis h’). Damit haben die Tone der Gruppea 
einen Nachrichteninhalt von 4,1 bit, die der Gruppe b 
von 5,2 bit**). Beim Abspielen der Gruppe a wurde 
also ein mittlerer Nachrichtenflu8 von 17,2 bit/sec, bei 
der Gruppe b von 11,6 bit/sec erreicht. 


2. Lesen von Buchstaben 
Beim Lesen normaler Texte fixiert das Auge durch 
Ruckbewegungen Buchstabengruppen, die in ihrer 
Lange sehr verschieden sind. Auch die Dauer des 


unter anderem vom Schriftbild und der Redundanz 
des Textes ab. Einfacher ist das Lesen von Hinzel- 


buchstaben, deswegen wurden mit 6 Versuchspersonen 


folgende Versuche durchgefihrt. 
a) Es sollen einzeln nacheinander gezeigte Buch- 


; 
| 
| 
| 
| 
Fixierens ist verschieden groB [2]. Das Fixieren hangt . 


staben so schnell wie méglich laut gelesen werden. Mit — 


der Versuchsanordnung nach Abb. 5 wurden auf einer — 
Mattscheibe M etwa 1m vor dem Betrachter (Vp) 
Buchstaben von etwa 120mm Gr6é8e durch den Pro- 
jektor P abgebildet. Eine Photozelle Ph lag am Rande — 
des Projektionslichtbiindels an der Umrandung der 
Mattscheibe. Mit ihrer Hilfe konnte das Aufleuchten 
der Bilder erfa8t werden. Die Ubergangszeit beim 
Erscheinen der Bilder muBte méglichst kurz sein; des- 
wegen war der Projektor mit einem KameraverschluB 
(Zentralverschlu8) ausgeriistet mit einer Offnungszeit 
von <_10 ms, und die Projektionslampe konnte stan- 
dig brennen. Der zeitliche Abstand der einzelnen Buch- 
staben betrug mehrere Sekunden, und jeder neue Buch- — 
stabe wurde wenige (etwa 3) Sekungen vor seinem 


Erscheinen durch den Hinweis ,,Achtung‘‘ angekiin- 


digt. Die Buchstaben wurden solange gezeigt, bis sie 
vorgelesen waren. Beim Vorlesen wurde das Mikrophon 
Mi besprochen. Die Signale der Photozelle und des’ 
Mikrophons wurden auf einem Zwei-Kanal-Schreiber 
registriert; mit dessen Papiervorschub konnte die Zeit 
zwischen dem Erscheinen der Bilder und dem Sprech- 
beginn der Versuchsperson ermittelt werden. Abb. 6 
zeigt das Beispiel einer Aufzeichnung. Die untere 
Linie zeigt das Signal der Photozelle mit einem nach- 
geschalteten Niederfrequenzverstirker. Beginn und 
Ende der Projektion sind durch hohe Spitzen gekenn- 
zeichnet, dazwischen sieht man die Aufzeichnung 
der 100 Hz-Helligkeitsschwankung der aus dem Netz 
betriebenen Lampe. Die obere Linie enthalt die Auf- 
zeichnung des Mikrophonsignals. Als Bilder wurden 


* Aus verschiedenen Stichprobenmessungen. 

** bit ist die Kurzform fiir binary digit, und 1 bit ist die 
technische Kinheit der Nachrichtenmenge. Als Nachrichten- 
inhalt I in bit wird die Anzahl von Zweierschritten (Ja-Nein- 
Entscheidungen) angegeben, um ein bestimmtes Symbol x aus 
der Gesamtzahl n der méglichen Symbole auszuwihlen. — 

I,=1d n bit 


bei gleicher Wahrscheinlichkeit i 
d=log zur Basis 2. el er einzelnen Symbole. 
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je 10 gro8e und kleine Buchstaben der schrigen Norm- 
schrift (DIN 16) verwendet. 

__b) Bei gleicher Anordnung wurden die 10 groBen 
Buchstaben verwendet, aber jeweils einige Sekunden 
vor der Projektion wurde an Stelle von ,,Achtung“ 
der kommende Buchstabe bekanntgegeben. Die Ver- 
suchsperson sollte jedoch dabei das Sprechorgan (Kehl- 
kopf usw.) bis zum Aufleuchten der Bilder méglichst 
entspannt halten, also méglichst keine Aussprache- 
vorbereitung bis zum Aufleuchten treffen. 


c) Die Versuchsdurchfiihrung von b wurde dahin- 
gehend gedndert, daB die Versuchsperson die Aus- 
sprache des bekanntgemachten Buchstaben bis zum 
Aufleuchten des Bildes durch entsprechende Finstel- 
lung des Sprechorgans méglichst weit vorbereiten soll- 
ten. Die Bekanntgabe erfolgte wieder einige Sekunden 
vor der Projektion. 

Tabelle 2 zeigt die Ergebnisse der Messungen als 
Mittelwert aller Buchstaben der einzelnen Versuchs- 
personen in jeder Grup- 
pe. Die gemessenen 
GréBen haben folgende 
Bedeutung. Im Versuch 
a wurde die Zeit gemes- 
sen, die zwischen dem 
Erscheinen eines unbe- 
kannten Buchstaben 
und dem Beginn des 
Aussprechens ver- 
ae streicht; sie wird hier 
,Leseverzug’’ 7, ge- 
Mittel | 490 nannt. Innerhalb dieser 

Zeit erfolgt das Erken- 
nen des Buchstaben, seine Aussprache wird durch das 
Sprechorgan vorbereitet, und die Aussprache wird 
durch das Anblasen des Luftstromes eingeleitet. (Die 
EKinzelmeBwerte vom Versuch a sind in der Tabelle 3 


Tabelle2. Mitielwerte der gemes- 
senen Zeiten beim Lesen und 
Sprechen von Buchstaben 


Tabelle 3. Mefwerte des Leseverzugs (Versuch a) 


Mittel | 498 
./. Abbildungsfehler. 


zusammengestellt.) Bei der Messung b entfallt das 
Erkennen des Buchstaben. Die gemessene Zeit wird 
hier ,,Vorbereitungszeit“ 7’, genannt, weil innerhalb 
dieser Zeit die Funktionen der Aussprachevorbereitung 
durchgefiihrt werden, Hinstellung des Sprechorgans 
(Artikulation) und Anblasen des Luftstromes. Die 
Messung c erfaft nur die unmittelbare Aussprache des 
Buchstaben; sie hei8t deswegen hier ,,Sprechzeit“ T,. 
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Hierin ist von den Sprechfunktionen nur noch das 
Anblasen der Luft enthalten. 

Bei allen Reaktionen des Menschen tritt aber eine 
»,Reaktionszeit“‘ (7',) auf. Das ist der Zeitbereich vom 
Erscheinen eines Signals bis zum Beginn der einfach- 
sten Reaktion. Diese Reaktionszeit ist in den gemesse- 
nen Zeiten auch enthalten. Sie verkérpert die Schalt- 
zeiten der nervalen Signalleitung. Sie wurde bei den 
Versuchspersonen in einem gesonderten Versuch er- 
mittelt mit der Aufgabe, nach dem Aufleuchten einer 
Glimmlampe méglichst bald den Mund zu éffnen. Es 
ergab sich eine Reaktionszeit von 7',=230ms. Sie 
enthalt auch die Laufzeit ¢, des inneren Regelkreises 
fiir die Kieferbewegung von etwa 30 ms [8], so daB 
fiir die Signalleitung vom Auge zum Sehzentrum und 
die Schaltzeiten im Gehirn etwa 200 ms gerechnet 
werden kénnen. Das soll hier ,,Totzeit’’ 7, genannt 
werden. Damit kann man den Leseverzug nach dem 
Schema der Abb.7 aufteilen. Die einzelnen Ab- 
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Abb. 7. Schematische Darstellung des Lesevorganges. 


(Nahere Beschreibung im Text) 


schnitte ergeben sich dabei durch Differenzbildung der 
gemessenen Zeiten wie folgt. 


,Erkennungszeit’ T,=7,—T, 160 ms 
,Artikulationszeit‘ J, =T7,—T, 85 ms 
,Anblaszeit‘‘ T,=T,—T; 45 ms 
,» Lotzeit* ft 200 ms 


Bei diesem Schema ist also eine Aufeinanderfolge 
der einzelnen Vorginge angenommen. Es kénnte auch 
mit standig wachsendem Erkennen des Buchstabens 
eine standig zunehmende Vorbereitung der Aussprache 
parallel laufen. Diese Gleichzeitigkeit birgt aber die 
Gefahr einer vorschnellen Entscheidung fir ein ahn- 
lich aussehendes Zeichen, besonders unter Zeitdruck, 
Da bei den Versuchen aber keine Lesefehler vorkamen, 
ist die Annahme einer zeitlichen Reihenfolge der Vor- 
gange (mit Ubergangsphasen) hier wahrscheinlich zu- 
treffender. 

Werden nicht einzelne Buchstaben, sondern Reihen 
von Buchstaben gelesen, so tritt dabei die Totzeit nur 
einmal am Anfang auf. Dann folgen die Buchstaben 
mit etwa 290 ms Abstand aufeinander (7',—T7;). In 
einem entsprechenden Kontrollversuch ergab sich im 
Mittel eine Folgezeit von 300 ms. Dabei wurde eine 
Liste von 52 groBen Buchstaben so schnell wie méglich 
laut gelesen. Diese Liste enthielt alle 26 Buchstaben 
des Alphabets mit gleicher Wahrscheinlichkeit der 
Reihenfolge 2mal. Da jeder Buchstabe des Alphabets 
in einer solchen Liste einen Nachrichteninhalt von 
etwa 4,7 bit besitzt, ergab sich somit ein Nachrichten- 
fluB von etwa 15,7 bit/sec als Mittelwert. 


3. SchluBbemerkungen 
Versuchsdurchfiihrungen ,die mit Hilfe des Lesens 
den maximal méglichen Informationsflu8 beim Men- 
schen bestimmen.sollen, sind schon beschrieben wor- 
den. Bei Prerce und Karun [4] werden Listen von 
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Wartern benutzt, und deren Nachrichteninhalt wird 
aus ihrer Gebrauchlichkeit bestimmt. Die Lesezeit 
der Listen enthalt zwar auch eine Zeit zum Erkennen 
der Worter, aber der Einflu8 des Schrift- und Wort- 
bildes auf das Erkennen ist so komplexer Art, daB 
man daraus kaum eine Erkennungzeit ableiten kann. 

QuastLER [5] berichtet tiber das Abspielen von 
Noten am Klavier. Dabei wurden einstimmige Reihen 
mit 3—65 verschiedenen Tonen benutzt. Die Spiel- 
geschwindigkeit wurde dabei in den einzelnen Reihen 
gesteigert, bis die grdBte Spielgeschwindigkeit erreicht 
war. Ein bestimmter Tonumfang fiir die Auswahl der 
Tone ist dabei nicht festgelegt worden. Die erreichten 
Spielgeschwindigkeiten lassen sich mit den Werten 
der oben beschriebenen Versuche vergleichen; bei we- 
nigen Ténen entsprechen sie der Gruppe a, bei vielen 
Ténen kommen sie denen der Gruppe b nahe. Durch 
die Ubergangswerte der Tonzahl und die Abhangigkeit 
der Intervalle bei verschiedenen Tonzahlen kann man 
den Einflu8 des Erkennens und der Armbewegung von 
vornherein kaum abschaitzen. Als maximal moéglicher 
Nachrichtenflu8 werden in diesen Arbeiten Werte von 
iiber 40 bit/sec [4] und iiber 20 bit/sec [5] angegeben. 


(eat 


Kybernetik 


Die oben beschriebenen Versuche sollten dagegen 
der Ermittlung von Zeiten beim Wahrnehmen von 
Noten und Buchstaben dienen. Danach erfordert das 
Erkennen der einzelnen Buchstaben oder Noten beim 
Sehen eine Zeit von etwa 200 ms. Nach friiheren Ver- 
suchen ist die Erkennungszeit der Laute beim Hoéren 
kiirzer [3], bei Vokalen z.B. zwischen etwa 70 und 
100 ms. 


Diese Arbeit wurde unter der Leitung von Herrn Prof. 
Dr.-Ing. E. h. K. Kurrmitier durchgefiihrt, dem ich fir 
Hinweise und Anregungen herzlich danke. Besonderer Dank 
gebiihrt der Akademie der Wissenschaften und der Literatur, 
Mainz, fiir die gewahrte finanzielle Unterstiitzung. 
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Zusammenfassung. Die ,,Lernmatrix‘‘ ist eine 
Schaltungsstruktur, welche ,,Bedingte Reflexe“ so 
zusammentabt, daB Lernvorginge verwirklicht werden 
kénnen. Im Verhalten der Lernmatrix sind zwei 
Phasen zu unterscheiden, namlich: 


Die Lernphase, wihrend welcher der Lernmatrix 
gleichzeitig Satze von Signalen (Eigenschaften) {e} 
und den zugehérigen Bedeutungen b angeboten werden 
und sich demzufolge die Bedingten Reflexe bilden, und 


die Kannphase, waihrend der sich nach Eingabe der 
Satze Eigenschaften {e} die Bedeutung 6 oder nach 
Eingabe der Bedeutung 6 die Sitze Eigenschaften {e} 
ergeben. 


Die Lernmatrix kann beispielsweise mit Struktur- 
speichern (z.B. ferromagnetischen Ringkernen oder 
Transfluxoren) verwirklicht werden. Hierbei mu 
stufenweise eingeschrieben und nichtzerstérend ab- 
gelesen werden. Auferdem kann die Lernmatrix durch 
elektro-chemische Reaktionen verwirklicht werden. 

Wichtige Anwendungen der Lernmatrix werden 
sein: Automatische Zeichenerkennung, automatische 
Spracherkennung, allgemein Decodierung erlernter 
und eventuell gestérter Zeichen, Wiederauffinden 
von Informationen (Information Retrieval). 

SchlieBlich scheint die Lernmatrix ein niitzliches 
Modell fiir die semantische Informationstheorie und 


fiir das Versténdnis der Nachrichtenverarbeitung 
Menschen zu sein. 
1. Einleitung an 

Versucht man, die EHigenschaften organischer 
Systeme, z.B. deren Lernfaihigkeit, durch anorgani- 
sche nachrichtenverarbeitende Systeme nachzuahmen, 
so ergeben sich sehr umstindliche Schaltungen bzw. 
umstandliche Programme. Selbst einfachste Lern- 
prozesse des Kleinkindes sind mit Automaten schwie-- 


richtentechnik sich nicht nur durch verschiedene 
Schaltelemente unterscheiden (einerseits Neuronen, 
andererseits Halbleiter, Ferromagnetika usw.), son 
dern auch in den Schaltungsprinzipien. Zum Beispiel 
ist in den anorganischen Systemen normalerweise eine 
klare Unterscheidung méglich zwischen solchen Schalt- 
elementen, welche der Speicherung dienen, und solchen 
Schaltelementen, welche der logischen Verkniipfung 
dienen (Ausnahmen hiervon machen nur einige An- 
wendungen der Ferromagnetika). ae 

Im Gegensatz hierzu verwenden organische Systeme 
»,Bedingte Reflexe (I. P. Pawnow [1] bis [6], [9]). 
Der klassische (Hunde-)Versuch nach Pawnow kann 
folgendermaBen schematisiert. werden (Abb. 1): Eir 
angeborener Reflex bewirkt, da® auf einen Reiz S, 
(z.B. Futter) eine Wirkung R (z.B. Magensaft- 
absonderung) erfolgt. Wird mehrmals zusammen mit 
dem Reiz S, ein beliebiger anderer Reiz S, (z. B. 
Glockenton) angeboten (dies sei im folgenden als 
,,.Lernphase‘‘ bezeichnet), so bildet sich ein ,,Bedingter 
Reflex“, welcher bewirkt, daB in der ,, Kannphase“ 
S, allein (also ohne S,) die Wirkung R auslést. 
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Bedingte Reflexe (im folgenden abgekiirzt als BR) 
sind demnach Schaltungen, deren Verkniipfungs- 
gesetz sich in Abhangigkeit von der Eingangsinforma- 
tion dndert. BR haben also sowohl Speichereigen- 
schaften als auch Verkntipfungseigenschaften. 

Bedingte Reflexe sind nicht nur Gegenstand der 
physiologischen Forschung [1], [2], sondern ebenso 
der Forschung auf dem Gebiet der ,,Lernenden Auto- 
maten*. Zu erwahnen sind vor allem die Arbeiten von 
A.M. Urttry [8], [13], G. W. Warmer [9], G.N. 
Braines, A.W. Napatkow und W. B. Sweczrsxiy 
[10], H.Zemanex, E.Etcuner [ll], H. KRETz, 
A. J. ANGYAN [12]. 

Kinzelne BR wurden schon dazu verwendet, Spiel- 
modelle mit organismusihnlichem Verhalten zu bauen. 
Strebt man jedoch an, Lernprozesse héheren Niveaus 
zu verwirklichen so mu8 man BR in gréferer Zahl 
zusammenschalten. Friiher vorgeschlagene Anord- 
nungen hatten meist einen hohen Aufwand an Schalt- 
elementen, z.B. mehrere Réhren, Relais oder Hei8- 
leiter. In der vorliegenden Arbeit sei auf Méglich- 
keiten hingewiesen, BR mit geringem Aufwand zu 
verwirklichen. 

Die wichtigsten Eigenschaften der Lernmatrix 
sollen — stark vereinfacht — anhand der Abb. 2 
erlautert werden: Die Aufgabe sei, die vier willkiirlich 
angenommenen Gestalten 1, 2, 3 und 4 zu ,,lernen“ 
(was unter ,,Lernen‘‘ zu verstehen ist, wird durch das 
folgende wohl eindeutig erklairt). Die Gestalten be- 
stehen jeweils aus sechs Flachenelementen 1 bis 6, 
die entweder schwarz oder weif sein kénnen. Die 
sechs binaren Aussagen ¢,, ¢,, 3, €,, €; und é, seien 
als Satz der Higenschaften {e} bezeichnet. Durch {e} 
sind die Bedeutungen b,, b,, b; oder b, der vier Ge- 
stalten eindeutig beschrieben. In der Bezeichnungs- 
weise der Schaltalgebra [14] kann man beispielsweise 
schreiben : 

b, =e, & &, &€, &e, Ke, & E 
(entsprechend dem Codewort 000001) 
b, = €, & eg K€, Ke, Ke; & ey 
(entsprechend dem Codewort 010111) 
bs = e, & €p & e, & &, Ke; & 
(entsprechend dem Codewort 101011) 
b, =e, & &, & eg Ke, KE; & 
(entsprechend dem Codewort 111101) 


In der Lernphase soll die Lernmatrix diese Zu- 
sammenhinge (1) zwischen {e} und 6 lernen. Dies 
geschieht so, daB die vier Gestalten nacheinander 
durch das ,,Auge‘’ mit den sechs Fotowandlern 
1 ... 6 betrachtet und gleichzeitig der Lernmatrix durch 
iuBere Betaétigung des zugehdrigen Schalters 6, ... by 
die Bedeutung der momentan betrachteten Gestalt 
gelehrt wird. Die sechs Fotowandler haben je zwei 
Ausgange (,,kontradiktorisch“‘), die derartig ge- 
schaltet sind, da wenn das Flachenelement y schwarz 
ist, 


(1) 


é,=1 und ¢,=0, 
und. wenn das Flachenelement y weil ist, 


é=0 und. ¢,= 1 
st. 7, 
 Hierbei sollen die Bindrvariablen 1 und 0 eine 
Kurzschrift dafiir sein, daB die zugehérige Leitung in 
; Kybernetik, Band 1 
a 
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geeigneter Weise durch elektrische Stréme oder 
Spannungen beeinflu8t wird oder nicht beeinfluBt 


eee 008 


und den Bedeutungsleitungen 6, kénnen sich in der 
Lernphase BR bilden. Sie bilden sich dort, wo gleich- 


Sy Mg 
a : 
‘eS 
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at Soa 
angeborene Reflex Lernphase Konnphase 
Jap ZB. 2.8. 
a= Futter 5Sp= Glockenzeithen | auch & last R aus 
R = /agensattab- Zusaimmen fait \ (. beangrer Reflex) 
Sonderung Sa 


Abb. 1. Schema zum Versuch von I. P. PAawLoOw 


zeitig €, und 6, markiert wird. In der Lernphase bildet 
sich also gewissermafen ein Zuordner [15], dessen 
Schaltung die von aufen vorgegebene Zuordnung 
zwischen 6 und {e} widerspiegelt. 

In der Kannphase soll die Lernmatrix entweder 
nach Kingabe des Satzes Higenschaften {e} die zu- 
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Abb. 2. Prinzip der Lernmatrix 


gehorige Bedeutung 6 liefern oder aber nach Hingabe 

der Bedeutung 6 den Satz Eigenschaften {e} liefern: 

{el>b: Wird das ,,Auge“ auf eine beliebige der 
Gestalten 1 bis 4 gerichtet, so daB einer der 
erlernten Satze {e} in die Lernmatrix einge- 
geben wird, so flieBen in die vier zugeordneten 
Relais B, bis B, verschieden starke elektrische 
Stréme. Dasjenige Relais, welches der vor- 
liegenden Gestalt (bzw. ihrer Bedeutung) ent- 
spricht, erhalt den starksten Strom und zieht 
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zuerst an. Dadurch schlieBt sich der zuge- 
hérige b-Kontakt. Eine — nicht gezeichnete — 
Riickkopplung bewirkt, daB alle anderen 
B-Relais nicht mehr anziehen kénnen (s. z. B. 
Abb. 6). Dadurch wird die Eindeutigkeit der 
Aussage erzwungen. 

b->{e}: Wird einer der 6-Kontakte von auBen be- 
tatigt, so kann an den e-Ausgangen (durch 
nicht gezeichnete Strommesser) der Satz 
Eigenschaften abgenommen werden. Funk- 
tionell hei®t dies, daB nach Aufruf der Be- 
deutung b die zugehérigen Higenschaften {e} 
angegeben werden kénnen. 

e 


e veranderbarer 
Letwert G : 


Thaz o unverandert verkleinert 


vergrobert 
(maximalo=7) 


b. funktronstabell/e 


Le/twert G 


G +7 Indiz 


c. kenntinie 
Abb. 3. Zur Erklirung des ,,Bedingten Reflexes‘ 


Mit Abb. 2 sollte eine leichtverstaéndliche Dar- 
stellung der Lernmatrix gegeben sein. Die folgenden 
Ausfiihrungen werden zeigen, da8 ihre Méglichkeiten 
weiter gehen, als diese einfache Darstellung vermuten 
1a8t. Mit der Lernmatrix sollen nicht organische 
Schaltungen nachgeahmt werden. Zweck der Lern- 
matrix ist es ausschlieBlich, anorganische Schaltungs- 
strukturen fiir Lernvorginge zu finden. Deshalb 
kénnen auch einige Einschrankungen vernachlassigt 
werden, welche bei organischen Systemen vermutlich 
bestehen, z.B. die Begrenzung der Verbindungslinge 
zwischen den einzelnen BR [13]. 


2. Bedingte Reflexe 


In der Lernmatrix (s. Abb. 2) schneiden sich zwei 
Leitungsbiindel e und 6. An den Schnittpunkten 
kénnen sich ,,Bedingte Reflexe“ bilden. Deren Kigen- 
schaften sollen nun schematisiert dargestellt werden 
(Abb. 3). (Dieses Beschreibungsschema entspricht im 
Falle der elektrochemischen Realisierung etwa der 


ion 


physikalischen Wirklichkeit, im Falle der Realsoring 
mit ferromagnetischen Ringkernen ist sie nur ein 
Verhaltensmodell.) Betrachtet wurde ein Schnitt- 
punkt zwischen den Signalleitungen e und 6: 

e sei Reprasentant fiir irgendeine der Higenschafts- 
leitungen 


C45 C15 Cay Cg + ++ Cyn Cy «0+ Ons Ons 


b sei Reprasentant fiir irgendeine der Bedeutungs- 

leitungen 
Oj, UpecaD etre Ons 

Zu Beginn der Lernphase besteht zwischen e und b 
keine leitende Verbindung, der Leitwert G ist Null 
(Abb. 3a). Im Schnittpunkt wird jedoch gepriift, ob e 
ein Kennzeichen fiir 6 ist (,,Indizpriifung“). Wird dies 
erkannt, so wird zwischen e und 6b ein Leitwert ein- 
geschaltet. Zur Beurteilung, ob e ein Kennzeichen 
fir b ist, kann die tibliche ,,Korrelationsfunktion™ 
nicht verwendet werden, unter anderem deshalb, weil 
die beiden Signale e und 6 nicht gleichwertig sind. 


Die beiden Antivalenzen e=: b, namlich 


é=1 und v—0, 
und 
e=0 und b=1 


haben ganz verschiedene Bedeutung. 

Im ersten Fall hat eben eine andere Bedeutung die 
Kigenschaft e (s. Abb. 2), was den Leitwert nicht ver- 
andern darf, im zweiten Fall zeigt sich, daB die Be- 
deutung 6 im vorliegenden Beobachtungsfall nicht mit 
der Higenschaft e verknipft ist und deshalb ein 
eventuell existierender Leitwert verringert werde 
mu. 

Nach diesen Uberlegungen mu8 eine andere 
Funktion als die Korrelationsfunktion erklart werden. 
Diese soll sich méglichst eng an die realisierbaren Ver- 
fahren fiir den Aufbau Bedingter Reflexe anlehnen. 
Hierfiir sei die Bezeichnung ,,Indiz“ o vorgeschlagen 
Das Indiz soll ein Ma8 dafiir sein, mit welcher Wahr- 
scheinlichkeit man auf Grund der bisherigen Beob-” 
achtungen schlieBen kann, daB e ein Kennzeichen 
fiir b ist. a 

FormelmaBig soll gelten: 

a eet n(e&b) —n(€&b) 
n(b) 

Hierbei bedeutet n(b) eine vorgebbare Anzahl von 
Beobachtungen, bei denen die Bedeutung b gelehrt 
wurde (s. weiter unten). n(e&b) ist die Anzahl de: 
beobachteten Koinzidenzen zwischen e und 6 und 
n(@&b) die Anzahl der beobachteten Koinzidenzen 
zwischen € und 6, beide gezihlt unter den letzten 
n(b) Beobachtungen von b. 


Demzufolge wird im allgemeinen 
n(e& b) + n(é & b) = n(b) 


sein. 

Ausnahmen sind méglich, wenn die Alternativ 
e=0 oder e=1 nicht mit Sicherheit entschiede 
werden kann. In diesem Ausnahmefall hat man di 
binire Darstellung verlassen und hat bereits ein 
ternare Darstellung mit den drei Signalpaaren: 


e=0 e=1 
€=0 ¢€=0 } Ternires System! 
e=l ¢=0 
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Ebenso sind Falle méglich, in denen e=1 und 
é@=1 auftritt. 

Diese Sonderfiille sollen im folgenden nicht  be- 
trachtet werden. 

Die Berechnung des Indiz soll mit Abb. 4 erklart 
‘werden. 

In Abhangigkeit von i, der laufenden Nummer der 
Beobachtung, sind bindre Signale e und b angenommen. 

Im Beispiel sind 


von?=1 bis i=10 eundbdbstatistisch unabhangig, 
von 7=11 bis i= 24 e und d identisch. 


An Koinzidenzen treten aut: 


e&b fir a = 4, 6,8, 11, 14, 15, 16, 18 und 21 
e&b fir +—2,3undl0. 


Im Beispiel wird angenommen, daf n(b) =4 Ko- 
inzidenzen gefordert werden, um das Indiz o = +1 
zu ergeben, also es fiir glaubwiirdig zu halten. Fiir 
jede Beobachtung (mit der laufenden Nummer t) 
werden nun die letzten n(b) =4 Beobachtungen von b 
herangezogen ; z.B. werden nach i =8 die Erfahrungen 
von 1 =3, 4, 6 und 8 zu Rate gezogen. Von diesen vier 
Beobachtungen ergaben sich drei Koinzidenzen mit 
é=1, namlich 7 =4, 6 und 8 und eine Koinzidenz mit 
é =1, namlich 7 =3, so daB sich das Indiz zu 

3—1 2 
lng eae y 
errechnet. 


Zu Anfang der Betrachtungen (i <6) liegen noch 
keine n(b) =4 beobachteten Falle von b vor. Trotzdem 
mu zur Berechnung von o mit n(b) =4 dividiert 
werden. Dies ist sinnvoll, weil noch zu wenige Be- 
obachtungen vorliegen, um bereits ein glaubwiirdiges 
TIndiz bilden zu kénnen. Die Wahl von n(b), also der 
Anzahl von erforderlichen Koinzidenzen bis das Indiz 
als glaubwiirdig angesehen wird, ist abhaingig von der 
Realisierung des BR und von der Ansteuerung der 
BR, kann also bei der Lernmatrix weitgehend vor- 
gegeben werden. Welche Zahl fiir n(b) zweckmAaBiger- 
weise gewahlt wird, hangt hauptséchlich davon ab, wie 
glaubwiirdig die einzelnen Beobachtungen sind. In 
manchen Anwendungen kann bereits eine einzige 
Beobachtung das Indiz o =+1 ergeben, in anderen 
Fallen sind die Beobachtungen und damit der ein- 
gegebene Satz Eigenschaften {e} gestort, so daf erst 
eine groBere Anzahl von Koinzidenzen zu einem si- 
cheren Indiz fiihren diirfen. 

Mit Abb. 3c soll gezeigt werden, wie der zwischen 

den Leitungen e und 6 einzuschaltende Leitwert G 
durch das Indiz o beeinflu8t wird. 
_ Fir negatives Indiz (o<0) soll normalerweise 
G=0 sein. Fiir o > 0 kann entweder ein monotoner 
Anstieg bis Gy, erfolgen («) oder ein zunachst lang- 
samer, dann rascher Anstieg bis zur Sattigung bei 
Gmax erfolgen (f), oder aber es kann G bei einem 
kritischen Wert o, unstetig von G=0O auf Ghax 
springen (y). Die Kennlinien 6 und noch mehr y 
haben eine Schwelle, welche das Indiz tiberschreiten 
muB, bevor es als bedeutungsvoll angesehen wird 
(,, Unterschwellige‘ Erfahrungen). 

Im Beispiel von Abb. 4 sind die beiden Signale 
e und 6 zwischen 1 =1 und 1 =10 voneinander stati- 
stisch unabhangig, ab 1 =11 sind sie identisch. Das 


\ 


waht 
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Indiz erreicht jedoch nicht sofort fiir i=11 seinen 
Maximalwert o = +1, sondern erst nach einer Reihe 
weiterer Beobachtungen, im gezeigten Beispiel nach 
?=16. Erst nach einer bestimmten, ununterbrochenen 
Anzahl von Koinzidenzen (e&b) besteht eine gewisse 
Sicherheit fiir das Indiz. Dies fiihrt dazu, daB eine 
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Abb. 4. Beispiel fiir den Aufbau eines Indiz 


Reihe von Beobachtungen, z.B. Ai,=16—10=6 
verstreichen, bevor das Indiz glaubwiirdig ist. Diese 
Anzahl] Ai, haéngt davon ab, 

wie haufig 6 beobachtet wird, 

welcher Wert 1(b) gewihlt wurde (entsprechend 
der Glaubwirdigkeit der Einzelbeobachtung), 

von welchem Wert das Indiz zufallig startet, im 
Beispiel von o = +} fiir i=10. 
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Abb. 5au.b. Verhalten beim Zerfall des Indiz oc. a Zerfall des Indiz; 
b Verhalten des Leitwerts G beim Zerfall des Indiz 


Aus diesen Uberlegungen ergibt sich, weshalb 
Lernsysteme in singulaéren Situationen wertlos sind [7]. 

Abb. 5 zeigt das Verhalten des BR beim Zerfall 
des Indiz. 

In Abb. 5a ist die betrachtete Folge fiir e und 6 
dargestellt. 

Bis zu einer bestimmten Beobachtung Z, traten 
nur Koinzidenzen e&6 auf, aber keine Anti-Koinzi- 
denzen é &b. Bis Z, muBte also o = +1 sein. Nach Z, 
entstand durch unbekannte Ursachen auBerhalb der 
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Lernmatrix zwischen e und b eine andere Verkniipfung. 
Entsprechend der Beziehung 
_ n(e&b) —n(é& b) 


7 n(b) (2) 


sinkt o allmahlich ab, im Beispiel bis auf den Minimal- 
wert ¢g=—1. Auch hier kénnen einige Beobachtun- 
gen verstreichen, bis sich der Zerifall des Indiz be- 
merkbar macht, im Beispiel A1z =2. 

Abb. 5b zeigt den Unterschied zwischen rever- 
siblem und irreversiblem Verhalten beim Zerfall des 
Indiz. Wenn der BR sich reversibel verhalt, dann 
gelten die Kennlinien von Abb. 5b, links in beiden 
Richtungen, d.h. beim Aufbau und beim Zerfall des 
Indiz. 


Gy, 


Abb. 6. Prinzip der Bedeutungsmatrix 


Ist der BR jedoch irreversibel, so gelten die Kenn- 
linien nur fiir den Aufbau, fiir den Zerfall jedoch 
andere. Hine teilweise Irreversibilitaét zeigt die Kenn- 
linie B in Abb. 5b, rechts. Nach Abnahme des Indiz o 
von seinem Maximalwert o =-+1 sinkt der Leitwert 
zwar, jedoch weniger stark (f,) als seiner Zunahme 
beim Aufbau entspricht (6,). Ein solches Verhalten 


kann sich beispielsweise bei Verwendung ferro- 


magnetischer Bauelemente auf Grund der Hysteresis- 
Eigenschaften ergeben. 

Eine vollstindige Irreversibilitat zeigt das Kenn- 
linienpaar y,, y, in Abb. 5b, rechts. Nachdem das 
Indiz o und der Leitwert G ihre Maximalwerte einmal 
erreicht haben, nimmt G@ nicht mehr ab, obwohlo 
abnimmt. Ein solches Verhalten kann sich bei der 
elektrochemischen Realisierung Bedingter Reflexe 
ergeben. 

Kine vollstandige Irreversibilitat fiihrt dazu, daB 
die Lernmatrix nur eine einzige Mannigfaltigkeit von 
Gestalten lernen kann, danach aber fiir alle weiteren 
Beobachtungen unbrauchbar ist. Dieses vollstindig 
irreversible Verhalten erlaubt auch nicht, allmahlichen 
Veriinderungen der beobachteten Gestalten zu folgen, 
also umzulernen. Dieses vollstindig irreversible Ver- 
halten erinnert an Vergreisung. Bei manchen An- 
wendungen der Lernmatrix wird es jedoch zweck- 
mafig sein, wenn die Lernmatrix allmahlichen Ande- 
rungen der Gestalten folgen kann. (Dann kann natiir- 
lich nicht mehr zwischen ,,Lernphase“ und ,,Kann- 
phase“ unterschieden werden.) Fir solche Anwen- 
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dungen (mit Umlernen) miissen die BR reversibel 
arbeiten (Abb. 5b). 

Bei anderen Anwendungen kann es auch zweck- — 
maBig sein, wenn die Lernmatrix vergessen kann. | 
Vergessen heifSt, daB, wenn in der Folge von Be- 
obachtungen (z.B. Abb. 5a) eine spezielle Bedeutung 6— 
sehr lange nicht mehr vorkommt, die zugeordneten — 
BR allm&blich verblassen und 6 fiir andere Hindricke — 
frei wird. ; 

Die Lernmatrix hat die Méglichkeit des ,,Memo- 
rierens. Haben die einzelnen BR die Eigenschaft, — 
daB aufgebaute Leitwerte (Abb. 3) nach langerer 
Zeit wieder zerfallen, so kann man in Ruhezeiten die 
verschiedenen Bedeutungen 6 aufrufen und zugehori- — 
gen Leitwerte (durch auBere Ansteuerung) regene- 
rieren. Oe 

3. Die Bedeutungsmatrix 


Nach Beendigung der Lernphase, also in der — 
Kannphase, wird die Lernmatrix auch als Bedeutungs- ~ 
matrix bezeichnet. Die Bedeutungsmatrix ist eine 
spezielle Zuordnerschaltung [15], welche erlaubt, zu 
einem beobachteten Satz Eigenschaften {e} diejenige 
Bedeutung (von einer Anzahl erlernter Bedeutungen) 
auszuwihlen, welche die gréBte ,,Ahnlichkeit‘‘ (s. weiter 
unten) mit dem beobachteten Satz Eigenschaften {e} 
hat. Das Prinzip der Bedeutungsmatrix soll mit 
Abb. 6 erklart werden. Die Bedeutungsmatrix enthalt 
Leitwerte G in einer solchen Anordnung, wie sie den 
vier Gestalten von Abb. 2 bzw. dem Satz Gleichungen 
(1) entsprechen. Der Einfachheit halber soll ange-— 
nommen werden, alle Leitwerte G seien gleich. 

Wird ein Satz Higenschaften {e} angeboten (z.B. 
infolge Beobachtung einer der vier Gestalten von 
Abb. 2), so sei dies in Abb. 6 so dargestellt, daB fiir 
jede einzelne der Higenschaften 1...6 entweder an 
den Eingang e, oder an den Eingang @, eine Spannung 
U angelegt wird. Nimmt man der Einfachheit halber 
an, der elektrische Widerstand der Relais B, ... By 
sei vernachlissigbar gegeniiber 1/G, so flieBen zunachst 
folgende Stréme: 


in; Relais By 721, = 3- UG 

in Relais B, I,=6-U-G, 

in Relais B, I, =2-U-G, 3 
in Relais B, I,=3-U-G. 


Demnach flieBt durch Relais B, der stirkste 
Strom, es zieht am schnellsten an und schlieBt damit 
den Kontakt 6,. Hat dieser geschlossen, so wird das 
relativ schnelle Trennrelais 7' betatigt. Dieses trennt 
die e-Hingdinge von der Spannung U ab. Dadurch 
wird die Aussage der Bedeutungsmatrix eindeutig. 
Die Relais mit ihrer langsamen mechanischen Funk- 


{e} nicht exakt einer der erlernten Bedeutunger 
entsprochen, sondern nur ungefiihr, so ware von dei 
Bedeutungsmatrix diejenige Bedeutung ausgewahl 
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worden, welche die ,,gr6Bte Ahnlichkeit“ mit dem an- 
gebotenen Satz {e} hat. Zur quantitativen Beurteilung 
der Ahnlichkeit kann die Theorie der Codierung zu 
Rate gezogen werden [19], [20]. 

Zur Codierung von N verschiedenen Gestalten 

braucht man mindestens 

nm, = [(Id.N] (4) 
Binarelemente. Hierbei bedeutet ld N den Logarithmus 
zur Basis 2 (Logarithmus dualis, ld N = 3,32 log!® N) 
und [ld N die nachstgréBere ganze Zahl oberhalb ld N. 
Bei der Codierung mit nur n, Bindrelementen unter- 
scheiden sich manche Codewérter nur in einem ein- 
zigen Binadrelement, die Verfalschung eines einzigen 
Binarelementes fiihrt meist zu einem falsch decodier- 
ten Zeichen. Man kann jedes Codewort als einen Eck- 
punkt eines Wiirfels im ,-dimensionalen Nachrichten- 
raum auffassen. Hierbei sind die meisten Eckpunkte 
besetzt. Demzufolge findet man — von einem 
speziellen Eckpunkt (Codewort) ausgehend — im 
Abstand einer Wiirfelkante einen anderen besetzten 
Eekpunkt (Codewort). Ein solcher Vorrat an Code- 
wortern hat die ,,Hamming-Distanz‘‘ Kins. 

Verwendet man nicht nur die Mindestzahl von 
n, =(ld NV] Bindrelementen, so kann man Codewérter 
bilden, die eine gréfere Hamming-Distanz als Eins 
haben. Die korrekten Codeworter unterscheiden sich 
dann in mehr als einem einzigen Binidrzeichen. Bei 
Verwendung solcher Codes mit gréBerer Hamming- 
Distanz kann man Fehler in Codeworten erkennen 
oder gar korrigieren (,,priifbare“ oder , ,korrigierbare“ 
Codes). Das Prinzip bei der Decodierung. gestérter 
Codewéorter ergibt sich aus Abb. 7. Ausgegangen wird 
wieder von den vier Gestalten von Abb. 2. Eliminiert 
man das Flachenelement y =6, welches fiir die Unter- 
scheidung bedeutungslos ist, so kann man entsprechend 
den Gleichungen (1) die vier Gestalten durch die 
Codeworter gema8B Abb. 7a beschreiben. 

Wie die ,, Unterscheidungsmatrix“ (Abb. 7b) zeigt, 
unterscheidet sich hierbei jedes ungestdérte Codewort 
von jedem anderen in mindestens drei, teilweise sogar 
vier Binarzeichen. Wird nun der Bedeutungsmatrix 
ein gestértes Codewort, z.B. entsprechend dem Satz 
Higenschaften {e}, in Abb. 7¢ angeboten, so unter- 
scheidet sich dieses von den korrekten Gestalten bzw. 
Codewéortern 6, bis 6, in mehreren Binarzeichen. Am 
&bnlichsten ist {e}, mit 6, (ein Binadrelement Unter- 
schied), am ndachstaéhnlichsten ist es mit 6, (zwei 
Binarelemente Unterschied). Normalerweise wird 
die Stérung eines einzigen Binirelementes wahrschein- 
licher sein als die Stérung zweier Kigenschaften. Man 
wird deshalb annehmen kénnen, dal {e}, wahrschein- 
lich 6, entspricht. Demzufolge wird gesetat: 


fe}, by. 


Die Uberlegungen anhand der Abb. 6 lassen er- 
kennen, da8 die Bedeutungsmatrix sofort die Be- 
deutung der ,,ihnlichsten‘‘ Gestalt liefert. Abb. 7d 
zeigt einen Sonderfall. Der Satz Eigenschaften {e}, 
unterscheidet sich von 6, und 6, jeweils um zwei 
Eigenschaften. In diesem Fall besteht zu b, und 6, 
gleiche Ahnlichkeit. Durch einfache elektrische MaB- 
nahmen an der Bedeutungsmatrix kann eine der vier 
folgenden Verhaltensformen erzwungen werden: 


a) Die Bedeutungsmatrix zeigt eine beliebige der 
beiden gleichwertigen Aussagen an. 
" 


b) Die Bedeutungsmatrix zeigt beide Aussagen an. 


c) Die Bedeutungsmatrix zeigt die haufiger vor- 
kommende der beiden Aussagen an. 


d) Die Bedeutungsmatrix zeigt die Unméglichkeit 
der eindeutigen Aussage an. 


Codes mit gré8erer Hamming-Distanz erméglichen 
mehrere Alternativen bei der Decodierung. Beispiels- 
weise erlaubt eine (Mindest-) Hamming-Distanz d =5 
alternativ 

4 Fehler zu erkennen und 0 Fehler zu korrigieren 
oder 3 Fehler zu erkennen und 1 Fehler zu korrigieren 
oder 2 Fehler zu korrigieren. 


Allgemein kann man bei Codes mit einer Hamming- 


Distanz d maximal ae 1 bzw. snes Fehler korri- 


gieren, je nachdem ob d geradzahlig oder ungerad- ~ 


zahlig ist. 
b= 0 0 0 0 0 
b= 0 if (Eh say ii 
a GO| 
by= ete (ed, ees, 
a b 
b=0 0 Q, 0 0 bs=0 7 4, 1, 7 
|= a) lA= gap oD 7 
1el= Qo Up Sol {9 2 te ho 
b=7°0 1 0 OU ine 
c d 


Abb. 7a—d. Decodierung gestérter Codewérter. a Codewérter; b Unter- 
scheidungsmatrix; ¢ Stérungsfall {e},; d Stérungsfall {e}, 


Naheliegend ist die Vermutung, daB die Schal- 
tungen gemaB Abb. 2 und 6 eigentlich einen um den 
Faktor 2 zu hohen Aufwand enthalten, weil némlich 
die Eigenschaften e zweimal (kontradiktorisch) in die 
Matrix gegeben werden, namlich 


(oder e, =0), 
andererseits (oder @,=1). 


Reicht nicht schon die Halfte der e-Leitungen, so 
da8 nur entweder e, oder €, eingegeben wird und sich 
demzufolge auch nur die Halfte der Schnittpunkte 
ergibt ? Das dies normalerweise nicht ausreicht, zeigt 
sich, wenn in Abb. 2 angenommen wird, eine weitere 
Gestalt kime vor, in welcher alle sechs Flachen- 
elemente schwarz seien. Offensichtlich wiirde (ohne 
kontradiktorische Einginge) die Beobachtung dieser 
Gestalt alle anderen Bedeutungen vortéuschen. Des- 
halb kann man normalerweise nicht auf die kontra- 
diktorischen Eingange verzichten. 


einerseits Ca 


z= 0 


Ausnahmen sind méglich, wenn 


a) die Gestalten so normiert sind, dafs die An- 
zahlen der schwarzen Flachenelemente gleich sind oder 


b) in der Matrix die Leitwerte sinngemaé8 abge- 
stuft sind oder 


c) bei der Ansteuerung der Bedeutungsmatrix e =0 
nicht ,,keine Aussage“* bedeutet (wie in Abb. 6), son- 
dern mit Sicherheit das Gegenteil von e=1. (So wie 
es bei der Realisierung der Lernmatrix mit ferro- 
magnetischen Ringkernen der Fall ist.) 
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4. Die Lernmatrix 


Schaltungen unter Verwendung Bedingter Re- 
flexe wurden schon von A.M. Urrizy und G.N. 
Bramwes, A. W. NapatKow und W. B. SwWECZINSKIT 
untersucht. Die hier mitgeteilte Art der Zusammen- 


i 
{e} 
(AU 
1 2. 3. n-ter buanstabe 
a Za Ke Neh Z A Z 
b, ree 
by che = 
b, as. 
by =e 


1 im 
ean 
i] 
1 int 

t 
H it 


Wnt 
tit 
hit 
tre 
' 
1 


1 
1 
1 
1 
1 ! 


Abb. 8. Lernmatrix fiir Wortverstaindnis 


schaltung von BR zur Lernmatrix unterscheidet sich 
meines Erachtens wesentlich von friher diskutierten 
Strukturen. 

Das Prinzip der Lernmatrix wurde schon mit 
Abb. 2 erlautert. Abb. 2 enthalt eine wesentliche Ver- 


Abb. 9. Schichtung von Lernmatrizen 


einfachung. Fiir die einzelnen Eigenschaften e wurden 
nur die zwei Méglichkeiten 


wei, C= .0 (6, =1). 
oder 
schwarz, e,=1 (é,=0), 

in Betracht gezogen. Bei anderen Anwendungen sind 
mehr als nur zwei Alternativen moglich. Soll die Lern- 
matrix beispielsweise Worte (der normalen Sprache) 
lernen, so bestehen fiir den Buchstaben an der y-ten 
Stelle etwa q= 25 bis 30 Méglichkeiten (Alphabet). 
Abb. 8 zeigt schematisch eine Lernmatrix fiir Wort. 


Kybernetik 


verstindnis. Die Information, welcher spezielle von q 
méglichen Buchstaben vorliegt, wird der Lernmatrix 
(schematisch!) durch Drehwahler eingegeben. Da- 
durch ergibt sich fiir die e-Hinginge ein binarer 
,l aus g-Code“. Anstelle dieses Codes konnte zwecks 
Einsparung an Kreuzungspunkten auch ein anderer 
, gleichwertiger‘‘ Code mit q unterscheidbaren Méglich- 
keiten treten, z.B. der 


2 aus 8-Code mit 28 Méglichkeiten 


oder der 
3 aus 7-Code mit 35 Méglichkeiten. 


Die ZweckmafBigkeit der ,,gleichgewichtigen“ Codes 
ergibt sich sinngemaB aus dem Vorhergehenden. 

Interessante Méglichkeiten ergeben sich aus der 
, Schichtung’’ von Lernmatrizen (Abb. 9). Unter 
, schichtung soll verstanden werden, daB die Aus- 
gange einer ersten Matrix (b,) einer zweiten Matrix (8) 
als Satz Higenschaften {e}, zugefiihrt werden. Hierzu 
miissen die Ausginge der ersten Matrix (6,) eventuell 
umgeformt, z.B. kontradiktorisch weitergegeben wer- 
den. Ferner mu8, da die erste Lernmatrix zeitlich 
nacheinander mehrmals verwendet werden soll, zwi- 
schen 6b, und {e}, gespeichert werden. Diese Funk- 
tionen seien in der ,,Zwischenschaltung“ enthalten. 
Zur Veranschaulichung kann folgendes Beispiel dienen: — 


fe}, seien die Schwarzungen der Schriftzeichen, 
b,—>{e}, seien die Bedeutungen der Schriftzeichen, 
b,—>{e}, seien die Bedeutungen der Worte, 


b seien die Bedeutungen der Satze. 


Y 

Mit solchen geschichteten Lernmatrixen kann dann 
eine erstaunliche Fahigkeit organischer Systeme nach- 
geahmt werden, nimlich die Korrektur verstiimmelter 
Signale. Die einfachste Art, verstiimmelte Codeworte 
richtig zu decodieren, wurde schon mit Abb. 7 be- 
schrieben. Besteht bei geschichteten Lernmatrixen 
die Méglichkeit, daB eine tibergeordnete Matrix un- 
bestimmte Eigenschaften, z.B. ahnlich GIl.(3), ver- 
arbeitet, dann kann die Fahigkeit der richtigen De- 
codierung weiter vervollkommnet werden. Dies soll 
an einem Beispiel veranschaulicht werden: Ware Vor- 
aussetzung zum korrekten Verstindnis eines Satzes 
von 10 Silben mit der Silbenverstandlichkeit 4, da8 
alle 10 Silben korrekt verstanden wurden, so ergabe 
sich eine Satzverstandlichkeit von (4)°=4;. Tat- 
sdchlich leistet aber das menschliche Hérsystem unte 
den genannten Voraussetzungen eine viel bessere 
Satzverstandlichkeit (etwa 0,75) 


5. Zur Realisierung der Lernmatria 
Fiir die Lernmatrix sollte eine gréBere Anzahl Be- 
dingter Reflexe mit geringem Aufwand_realisie 
werden. Es war weniger das Ziel, einer vorgegebenen 
mathematischen Definition (fiir Korrelation oder der. 
gleichen) eine schaltungsmaBige Realisierung zu geben 
als vielmehr Anordnungen zu finden, welche Lern- 
vorgange ermdglichen und danach die Schaltung ein- 
zurichten. In diesem Sinne wurde oben auch der 
Begriff ,,Indiz“ definiert. 
Es gibt viele verschiedene mégliche physikalische 
Realisierungen fiir Bedingte Reflexe, vorlaufig werden 
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Bei der elektrochemischen Realisierung der Lern- 
matrix (Abb. 10a) soll die Matrix aus zwei Lagen sich 
kreuzender Drahtbiindel bestehen. An jedem Kreu- 
zungspunkt werden Zeilen- und Spaltendrahte iiber 
eine aus zwei Elektroden gebildete, abgeschlossene 
Zelle verbunden. In diesen Zellen soll sich — ent- 
sprechend dem Indiz — (s. Abschnitt 2) ein Leitwert 
bilden. Hierzu sollen zwei elektrochemische Prozesse 
als Beispiel angefiihrt werden. 


Abb. 10b zeigt schematisch ein _,,Trockenver- 
fahren‘‘, bei welchem die Elektroden der Zelle aus 
Silber bestehen, das mit Silberbromid iiberzogen ist. 
Flie8en durch die elektrochemisch wirksame Bromid- 
Schicht Stréme, so bilden sich Silberfiden von der 
Kathode zur Anode. Die bisherigen Versuche zeigen, 
da man durch Elektrizitétsmengen in der GréBen- 
ordnung von Mikro-Coulomb, die in Zeitraumen von 
Millisekunden durch die Kontaktstelle geschickt 
werden, den Ubergangsleitwert von gréBenordnungs- 
maBig Mikro-Siemens auf Siemens vergréBern kann. 
Dieser Leitwert ist (wenn Elektronenleitung einge- 
treten ist) irreversibel. 


Abb. 10¢ zeigt ein Beispiel eines ,,NaSverfahrens‘; 
bei welchem Tantalmetall, das mit Tantalpentoxyd 
liberzogen ist, und als Gegenelektrode Graphit ver- 
wendet werden. Die Anordnung befindet sich in einem 
geeigneten Elektrolyten. Der Leitwert zwischen den 
Elektroden entsteht dadurch, das die schlecht- 
leitende Tantalpentoxydschicht durch Impulse ge- 
eigneter Polaritat abgebaut werden kann. Die Reali- 
sierung durch das ,,NaBverfahren“ ist voraussichtlich 
reversibel. i 

Bei beiden Realisierungen der Lernmatrix durch 
elektrochemische Prozesse besteht das Problem, un- 
erwinschte Verkopplungen zwischen den Zeilen und 
Spalten zu vermeiden. Es wird untersucht, ob die 
Zufiihrungen zu den Elektroden so ausgestaltet 
werden kénnen, da8 durch eine innewohnende Gleich. 
richterwirkung (z.B. pn-Uberginge) die Verkopp-. 
lungen eliminiert werden. 

Mit Strukturspeichern, z.B. ferromagnetischen 
Materialien kénnen BR in verschiedener Weise re- 
alisiert werden. Man kann entweder verzweigte Fliisse 
yerwenden (Transfluxor [28]) oder einfache Ringkerne. 
Gemeinschaftlich ist diesen Anordnungen da die BR 
reversibel sind (s. Abschnitt 2), was fiir manche An- 
wendungen zweckmaBig ist. Mit Abb. 11 soll das 
Prinzip der Realisierung eines BR mit einem ein- 
fachen Ringkern schematisch dargestellt werden. 
Hierbei ist es méglich, die in Abb. 2 dargestellten 
Kreuzpunktpaare eb und @6b mit einem einzigen Kern 
zu verwirklichen. Den Ringkern durchsetzen — abn- 
lich wie bei Ringkernspeichern — zwei Drahte, der 
e-Draht und der b-Draht. In der Lernphase soll der 
Kern entweder in den Zustand B= -+ B, oder in den 
Zustand B=— B, gebracht werden, je nachdem ob 
Koinzidenzen e&b oder Koinzidenzen ¢&b auftreten. 
Diese Forderung kann so erfiillt werden, daB, wenn 
b=1 ist, durch die 6-Leitung ein kurzdauerndes 
(Mikrosekunden!) bipolares Impulspaar mit der 
Amplitude +4I,, und —4J, geschickt wird. Hierbei 
ist I,, der zur Sattigungsfeldstarke H, gehorige Strom, 
Durch Impulse 4J,, allein darf der magnetische Zu- 
stand des Materials (B) nicht bleibend verandert 
werden. Je nachdem ob e=O0 oder e=1 ist, wird 
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Abb. 10a—c. Elektrochemische Realisierung der Lernmatrix. a Matrix 
aus elektrochemischen Zellen; b Trockenverfahren; c NafSverfahren 
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Mehrmals e & 6 erzeugt B= + B,, mehrmals €&b 
erzeugt B= — B,. 

Kannphase: Hf-Strom I,, in e erzeugt in b Hf-Span- 
nung U,,,, deren Phasenlage kennzeichnet, ob ¢ = éerternt 
oder € + €eriernt- 


€=0; Y(W)=0 €=7; Y(W)=Y2H 


Cerlernt=" ny 


plew)=3K Pl2w)=3K 


Corlernp=1 +8r, + by 


Gl2w)=51 gy (2t)=3.0 
Abb. 11. Realisierung durch ferromagnetische Ringkerne 


durch die e-Leitung der Strom i,=—}I,, oder 
i, = +41 geschickt. Je nach der Art der Koinzidenz 


wird der Kern also folgendermafen verindert: 
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Koinzidenz e&b: B wird vergréBert, mehrere Ko- 
inzidenzen e&b erzeugen B= + B,. 
Koinzidenz ¢&b: B wird verkleinert, mehrere Ko- 
inzidenzen @&b erzeugen B= — B,. 


Um welchen Betrag 4B jede Koinzidenz die In- 
duktion B veraindert, hangt im wesentlichen von der 
Zeitdauer der bipolaren Impulse durch die b-Leitung 
ab. Damit ist auch n(b) beeinfluBbar (s. Abschnitt 2). 

In der Kannphase soll — im Gegensatz zum nor- 
malen Betrieb der Ringkerne als Speicher — nicht- 
zerstérend abgelesen werden. Hierzu wird durch die 
e-Leitung ein hochfrequenter Strom kleiner Amplitude 
I,, geschickt. Dessen Phasenlage sei kennzeichnend 
fiir das beobachtete e, und zwar fiir 


e=0 sei die Phasenlage von I, g(w)=0, 
und fir 
e =1 sei die Phasenlage von J, gy(w)=+%42. 
Aubenwelt 
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Abb. 12. Schema zum Informationsflu8 im Menschen 


Dieser Hf-Strom mit der Frequenz m induziert 
(wegen der Nichlinearitét der Permeabilitat) in der 
b-Leitung unter anderem eine Spannung mit der 
Frequenz 2@. Deren Phasenlage ist abhéngig von 
der Phasenlage von J,, und dem Sattigungszustand des 
Ringkernes (B = + B, oder B=—B,). Wie Abb. 11 
erkennen la8t, entsteht eine Spannung U,,,, deren 
Phasenlage kennzeichnet, ob 

€=Certernt ist, dannist g(2w)=+2z, 

€+ Certernt ist, dannist g(2w)=+7. 
(Der einfachen Darstellung halber ist die Phasen- 
drehung gemiB wu = w- F. a in Abb. 11 vernach- 
lassigt.) 

Langs der 6-Leitung addieren sich demnach meh- 
rere Teilspannungen der Frequenz 2, teils mit der 
Phasenlage +227, teils mit der entgegengesetzten 
Phasenlage +2. Diejenige 6-Leitung, deren er- 
lernte Eigenschaften {e}oien_ am 4hnlichsten zu 
{e}veobachtet Sind, erhalt die maximale Spannung mit der 
Frequenz 2@ und der Phasenlage 0. Diese kann, 
z.B. mit Hilfe eines Ringmodulators, in einfacher 
Weise gemessen werden. Durch eine Schaltung ahn- 


lich Abb. 6 kann die Eindeutigkeit der Aussage er- 
zwungen werden. 


6. Anwendungen der Lernmatrix 


Die Lernmatrix stellt ein neues Schaltungsprinzip 
der Nachrichtentechnik dar. Vermutlich werden sich 


Unbewubte\_._, j-—- 
Reflexe ees 


_ Kybernetile 


in Zukunft manche unerwarteten Anwendungen er- 
geben, vorlaufig sei auf folgende naheliegenden An-’ 
wendungen verwiesen : 


‘ 


a) Automatische Zeichenerkennung. Wahrend bei 
den bisher bekannten Verfahren der automatischen 
Zeichenerkennung die zu erkennenden Zeichen im 
allgemeinen vorausbekannt sein muBten, erméglicht 
die Lernmatrix die Konstruktion von Automaten, 
welche ohne Eingriff in die Schaltung verschiedene 
Zeichen erlernen kénnen, z.B. verschiedene Schrift- 
typen, griechische oder kyrillische Schriftzeichen usw. 
Hierbei sollte man sich nicht allzu eng an die Modell- 
vorstellung von Abb. 2 halten, die Satze Higenschaften 
fel, welche der Lernmatrix eingegeben werden, 
miissen nicht den Schwarzungen bestimmter Flachen 
punkte entsprechen, sondern kénnen ebenso anderen 
Symptomen, z.B. Formkriterien entsprechen [16]. 
Die Erkennung von Handschrift kann durch Ver- 
wendung geschichteter Lernmatri- 
zen erméglicht werden. Fiir diese 
Anwendungen diirften irreversible 
Lernmatrizen zweckmaBig sein. 


b) Fiir die automatische Sprach- 
-erkennung [21] bestand bisher 
eine scheinbar uniiberwindliche 
Schwierigkeit darin, daB die in- 
_dividuellen Unterschiede zwischen 
den einzelnen Sprechern zu groB 
waren und deshalb die informa- 
tionstragenden Kennzeichen der 
Sprache nicht extrahiert werden 
konnten. Lernmatrizen bieten die 
Méglichkeit, sich den individuellen 
Kigenschaften anzupassen. Bei- 
spielsweise waéhrend der Anrede 
,,Meine Damen und Herren“. Fiir diese Anwendungen 
miissen die Lernmatrizen reversibel sein. ws 


c) Das automatische Wortverstindnis erleichtert 
die Herstellung von Kurzfassungen eines Aufsatzes 
ebenso wie die automatische Ubersetzung einer 
Sprache in eine andere. Durch geschichtete Lern- 
matrizen (abnlich Abb. 9) kénnen bisher unbekannte 
Worte dem Wortschatz des Automaten einverleibt 
werden. us 


d) Dem Wiederauffinden von Informationen (,,In- 
formation Retrieval‘, automatische Bibliothek, Archiv- 
problem) werden durch die Lernmatrix neue Wege 
eréffnet. Wihrend bisher gespeicherte Informationen 
tiber ihre Adresse aufgerufen werden muften (und 
diese also bekannt sein muBte), erlaubt die Lernmatrix 
den Aufruf der gespeicherten Information auf Grund 
des semantischen Inhalts. Die Lernmatrix ahnelt 
hierin der mechanischen Randlochkarte. An normale 
Speicher gibt man den Auftrag: ,, Ausschreibe Speicher- 
zelle Nr, ...“‘; an Lernmatrizen kann man den Auftrag 
geben: ,,Ausschreibe, was iiber Problem xy oder iiber 
das nachstéhnliche Problem bekannt ist.“ (Sollte man 
dies nicht geradezu als Unterschied zwischen ,,Spei- 
cher‘ und ,,Gedachtnis“ bezeichnen 3) : 

Fir diese Anwendung diirften meist irreversible 
Lernmatrizen zweckmaBig sein. eae. 


e) In der Verfahrenstechnik, Maschinensteuerung 
und Verkehrssteuerung kann das optimale Verhalten 
von menschlichen Lehrmeistern durch Automaten 
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erlernt werden. Hierbei ist {e} kennzeichnend fiir die 
dufere Situation und 6 die zu ergreifende MaBnahme. 


Hinige weitere denkbare Anwendungen sind: 
Wettervorhersage: {e} ist Klimasituation, 
. 6 ist Prognose (reversibel). 
Chemische Analyse: {e\ sind MeBergebnisse, 
6 ist Analyse (irreversibel). 
Medizinische Diagnose: {e} sind Symptome, 
b 


ist Diagnose (reversibel 
oder irreversibel). 


7. Die Lernmatrix als Modell 


Mit der Lernmatrix sollten keine organischen 
Systeme nachgeahmt werden. Trotzdem scheint die 
Lernmatrix ein niitzliches Modell fiir die Nachrichten- 
verarbeitung im Menschen zu sein [22], [23]. H. Zx- 
MANEK hat fiir den Informationsflu8 im Menschen 
etwa folgendes Schema angegeben: . 


Kingabe | Tnneres | Ausgabe 


10” bit/s | 15 bit/s | 108 bit/s (?) 


Die eingehenden Informationen werden also im 
sensorischen Bereich von auBen nach innen stark zu- 
sammengepreft, im motorischen Bereich von innen 
nach auBen wieder stark ausgeweitet. Dieser Vorgang 
scheint mir mit Hilfe von Lernmatrizen leicht ver- 
staéndlich (Abb. 12). Im sensorischen Bereich wird 
durch Lernmatrizen im Betrieb {e}—>b eingeengt, im 
motorischen Bereich durch Lernmatrizen im Betrieb 
b— {e} ausgeweitet. Dazwischen liegt ein nicht durch 
Reflexe festgelegtes nachrichtenverarbeitendes System 
mit einem Akkumulator, in welchem die Information 
bewu8t wird. Dieses Modell zeigt, daB im Bereich der 
Lernmatrizen die Frage nach dem maximalen In- 
formationsflu8 wenig sinnvoll ist. Im inneren Bereich 
des Systems scheint mir dagegen die Vermutung nahe- 
liegend, dafi die Verkniipfungsleistung [24] begrenzt 
ist auf 
Verkniipfung 

MR Ge 
wobei ¢, das organische Zeitquant von etwa 60 ms 
ist [27]. 
Ohne die Lernmatrix als Modell ist der Unterschied 
zwischen ,,Signal® und ,,Nachricht‘‘ schwer in Be- 
sriffen der Physik zu erklaren. Unter Hinweis auf die 
obigen Ausfiihrungen méchte ich diese Begriffe nun 
soerkliaren: 
_ Signale sind physikalische Tatbestande, welche der 
Ubertragung, Speicherung und Verkniipfung von 
Nachrichten dienen kénnen. Beispiele: Stréme, 
Spannungen, Lichtwellen, magnetische Strukturen, 
Reizzustinde der Nerven usw. 
_ Nachrichten sind solche Signale {e}, deren Be- 
deutung b ,,bekannt“ ist, fiir welche sich also spezifi- 
sche Reflexe gebildet haben. 
- Die Informationstheorie hat sich bisher (meines 
Erachtens etwas steril) auf die quantitative Messung 
ler Informationsmenge beschrankt und die seman- 
ischen Aspekte vernachlassigt. Solange die Nach- 
ichtentechnik nur aus Ubertragungstechnik bestand, 
<sonnte dies akzeptiert werden. Seitdem jedoch 
lie Technik der Nachrichtenverarbeitung immer 
mehr an Bedeutung gewinnt, wird auch eine seman- 
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tische Informationstheorie dringend bendtigt. Meines 
Erachtens stellt die Lernmatrix hierfiir ein niitz- 
liches Modell dar, ahnlich wie es der Huffman-Baum 
fiir die quantitative Informationstheorie ist. 
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Letter constraints within words in printed English* 
By Dantet H. Carson ** 
The Johns Hopkins University 
With 6 Figures 


Introduction 


Printed English is not a random sequence of letters 
and spaces because the various possible combinations 
of symbols do not occur with equal likelihood. We can 
easily demonstrate the non-randomness of English by 
giving an individual a sequence of letters from actual 
text and observing that he can predict the next letter 
with far greater than chance accuracy. Furthermore, 
if we increase the length of the given sequence, his 
accuracy of predicting the next letter improves. Such 
improvement in prediction diminishes as the sequence 
length increases, however, and after an indefinitely 
long sequence of letters, his prediction is still not 
perfect. 

Accuracy of predicting letters is measured in in- 
formation terms with the bit as the unit of measure- 
ment. The extent to which prediction is not perfect 
is determined by the bits of residual uncertainty in the 
distribution of single letters which follow any given 
sequence of letters. The difference between residual 
uncertainty in an actual letter distribution and the 
maximum uncertainty which could exist if there were 
no predictability is defined as redundancy, and the 
ratio of redundancy to maximum uncertainty is called 
relative redundancy (IRE 1958). 

Redundancy in printed English (or any other non- 
random sequence of symbols) may be separated into 
two independent parts. The first part is total distri- 
butional constraint, which is the difference between 
maximum uncertainty—arising from an equal distri- 
bution of all letters—and the average uncertainty in 
the frequency distribution of single letters as they 
actually occur in a large sample of English text. The 
second part is sequential constraint, which is the 
difference between the average uncertainty of single 
letters in English and the residual uncertainty in the 
distribution of single letters constrained by a given 
sequence of letters. Maximum sequential constraint 
is identical with average uncertainty. We may put 
these terms into symbols as follows: 


avg) Sic (Orne Tz Ores) : 
The first difference on the right is total distri- 
butional constraint and is due to unequal use of single 
letters; the second difference is sequential constraint 
and is due to unequal use of combinations of letters. 
When residual uncertainty is zero, of course, we obtain 
maximum sequential constraint. Either term may be 
expressed as a ratio of the maximum uncertainty to 
obtain the corresponding relative constraints, the sum 


Redundancy = (Umax — 
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of which is relative redundancy. Distributional con- 
straint tells us little about the structure of a language 
because it cannot measure the influence of letters on 
one another, while sequential constraint enables us to 
assess such influences. In addition, total distributional 
constraint is scarcely one-third the magnitude of total 
sequential constraint. Because of the relative un- 
importance of distributional constraint, we shall deal — 
primarily with sequential constraints and express them — 
as ratios to maximum sequential constraint to obtain” 
relative sequential constraints. Bs. 
Prediction of a letter at either end of a sequence of © 
letters has been called unilateral prediction by GARNER © 
and Carson (1960) as opposed to bilateral prediction — 
in which letters on both sides of a deletion are used to 
predict a missing letter. GARNER and CaRsoN estimate 
maximum asymptotic unilateral relative sequential ” 
constraint in English to be 50%, a figure on the order 
of the estimates made by SHannon (1951), BuRTON 
and Lick~iperR (1955), and Minier and FRrepMAN 
(1957). | q 
An important reason for obtaining estimates of 
constraint in printed English is to determine the most 
efficient method of coding which could transmit 
messages with the same information content as English. 
SHANNON (1948) for example, has shown that relative 
redundancy is a figure which directly measures the 
reduction in the size of alphabet and consequent gain 
in efficiency which could follow from an optimum 
coding procedure. With long and complex sequences 
of letters, the optimum coding method is one which 
recodes long sequences of letters into much shorter 
sequences. But the recoding is done entirely with 
respect to the overall statistical structure of the 
sequences, and without regard to psychologically 
meaningful units of language such as words, phrases or 
sentences. ; a 
MANDELBROT (1954) has proposed an alternative 
method of coding which does take account of such 
units. Instead of coding indefinitely long sequences of 
letters and spaces as SHANNON proposes, MANDELBROT 
uses much shorter coding units which are structurally 
similar to word units in a natural language; a coding 
unit is defined as a sequence of letters between two 
spaces. Such a system of word-by-word coding, argues 
MANDELBROT, can resist noise during transmission by 
using the recurrence of the space as an error-limiting 
device. An error in the transmission of a long sequence 
of letters coded by SHanNoNn’s method would render 
useless very large protions of the message. If we 
assume, along with MANDELBROT, that the recurrence 
of the space marks off independent word units in which 
there is a high degree of predictability among letters 
but that predictability from one word unit to the next 
1s zero, an error will destroy only a single word unit 
If @ space is missent, two words unit will be lost. 
this way, the space limits the extent of an error. 
The assumption of independent word units deserves 
closer examination. MANpELBRort states that neithe 
past nor future context is needed to predict when a 
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word is ending, i.e., to predict a space. In fact, we 
may not even need to know the beginning few letters 
of the word to predict that it is ending (cf. FELLER 
1957, pp. 293—294). The logical extension of the in- 
dependence of word units is to assume that probability 
istributions of letters in various positions of one word 
have no influence on probability distributions in the 
various positions in the next word and that the pre- 
diction function for words of different lengths is the 
same for corresponding positions regardless of context. 
This extension permits us to hypothesize that pre- 
diction of the first or second letter in an isolated word 
Is as good as prediction of the first or second letter in 
» word preceded by an arbitrary amount of context. 
If such a model of word-by-word coding reflects 
actual letter statistics, we may conclude that as con- 
ext increases in length, prediction of letters does not 
crease monotonically, but rather has a saw-toothed 
appearance. There will be low predictability at the 
beginning of a word, rising to a maximum at the end, 
and falling to a minimum at the beginning of the next 
vord. We make the assumption that the first letter 
f a word is more difficult to predict than is the second 
letter given the first, and so on. It should be empha- 
sized that prediction is measured by the nature of a 
otal distribution of letters without regard to the 
nominally correct letter. Harris (1955) has obtained 
» similar saw-toothed function from rectangular distri- 
butions of the possible phonemes which could follow 
2 Sequence of phonemes as the sequence increases in 
ength. In Hargis’ counts, however, relative maxima 
peeur within words as a result of morphemes which are 
ot themselves whole words. We cannot arrive 
irectly at our measure of predictability from Harris’ 
ounts because his use of rectangular distributions does 
not give us the proper transitional probabilities, but 
learly his results are related to predictability. 
Previous studies estimating redundancy all show 
ather smooth, monotonic functions with predictabi- 
ity increasing as sequence length increases (SHANNON 
951, Burton and LickiipeR 1955, Minuer and 
RIEDMAN, 1957 and GaRNER and Carson 1960). 
Averaging predictabilities of letters in different posi- 
jions within words is apparently the cause of such 
smoothness, because when we consider letter pre- 
icitions in single sample sequences and take particular 
notice of the position of letters within words, as in the 
ltustration that SHANNON gives (1951, p. 56), the saw- 
oothed curve of prediction appears. The curve for 
SHANNON’S illustration is less emphatic than any curve 
hat Harris gets, but this difference may be due to the 
act that SHANNON bases his prediction on nominally 
orrect letters. This procedure tends to narrow distri- 
butions by successively restricting alternatives. 
Although the above examples lend credence to 
ANDELBROT’S model of word-by-word coding, his 
ssumption of complete independence of words does 
iolence to our common sense views of the structure of 
natural language. Doing away with long-range con- 
raints does away with sentence structure. That there 
s some influence from long-range constraints is shown 
no a study by ABorn, RUBENSTEIN and STERLING 
1959). They show that constraint increases as context 
ength increases even when no letters within a word 
re given—the whole word is deleted. With longer 
ontext, individuals are in the greater agreement about 


the word they use to fill in the deletion than they are 
with shorter context. 

Surely MANDELBROT’S position that words are com- 
pletely independent represents but one extreme on a 
theoretical continuum dealing with the amount of 
influence of context, and the truth is nearer the 
mean—context will change letter probabilities within 
words. It is by no means clear from previous experi- 
ments what the magnitude of this effect is. 

In this paper we shall examine the related problems 
of letter constraints within words and the effect of 
context on those constraints. 


Basic experimental procedures 


Measures. Subjects were required to complete 
words when only a few of the initial letters were given. 
These words will be referred to as “‘criterion” words. 
Although Ss typically gave more than one letter for 
each criterion word, only the single letter immediately 
following the given letters entered into the tabulations 
and S will be said to have predicted that letter only. 
The uncertainties of the letter distributions supplied 
by Ss for each criterion word were computed. The 
average of these uncertainties for a particular experi- 
mental condition was used as a measure of residual un- 
certainty. When this amount is subtracted from the 
maximum sequential constraint in actual English text 
(4.01 bits as estimated by Newman and GErsrman 
1952), we have a measure of sequential constraint. 
When this value is divided by the maximum sequential 
constraint of 4.01 bits, we have a measure of relative 
sequential constraint, which we shall abbreviate RSC. 
This is the basic measure used throughout this paper. 
On occasion, however, we shall refer to relative redun- 
dancy. The appropriate maximum redundancy for 
our data is log, 26 = 4.70 bits, since Ss were permitted 
to use only the 26 letters of the alphabet. To obtain 
relative redundancy, we subtract our computed re- 
sidual uncertainties from 4.70 bits and divide the 
difference by 4.70 bits. 

As a check of the nature of the letters produced by 
Ss, percent correct guesses of the actual letters in the 
criterion words were tabulated. These data are plotted 
against the corresponding mean RSC values in Fig. 1. 
From the linear correlation of 0.94, it is clear that 
letter distributions were not being constrained ran- 
domly and any overall conclusions we should draw 
from percent correct guesses would be identical to 
those we shall draw from RSC values. 

It is worth pointing out that in typical experiments 
on redundancy, S adds only a single letter. Since our 
instructions emphasized rapid work, carelessness in 
writing might have made isolated single letters 
illegible, or the combination of the given letters with 
the inserted letter might have been impossible. 
Forcing Ss to complete a word eliminates such 
difficulties. This technique also made certain that Ss 
stayed within a word by precluding the use of symbols 
other than the 26 letters of the alphabet. 

Experimental variables. In order to obtain esti- 
mates of constraint at different positions within 
words, we had Ss predict the first, second, third or 
fourth letter of each criterion word. A single S saw 
only one of these conditions for a given criterion 
word, but every S predicted letters in each of the 
four positions in different words. In order to obtain 
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estimates of the effect of different lengths of context 
on the constraint within words, Ss were given contexts 
of whole words 3, 6, or 9 letters long, which, by 
adding the space in each case, gives context lengths 
of 4, 7, or 10 units preceding the criterion words. 
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Fig. 1. Relation between relative sequential constraint and percent correct 
for forty means. Different symbols are the data from different letter 
positions. Open symbols are data from function words; filled symbols are 
data from content words. The straight line has a slope of 1.0 
and intersects the two overall means 


Two other conditions of context length were a condi- 
tion of 32 letters and spaces of randomly selected 
text and a condition of no context but the space 
prior to the criterion word. To make it clear precisely 
where the space occurred, the asterisk (*) represented 
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Vig. 2. Relation between letter position and relative sequential constraint 
for the first five letter positions within the criterion words. Values of RSCG 
are overall averages for all data at each position. The value at the fifth 
position is based on forty measures while the other four values are based on 
320 measures each 


the space. Other variables provided control for four 
lengths of criterion word as well as control for two 
different classes each of criterion and context words. 
Further elaboration of these variables appears in the 
appropriate place in the section on results when such 
elaboration is necessary. 

Materials. Five language samples for each of the 
64 experimental conditions resulted in 320 different 
sequences of letters and spaces. The sequences were 
composed in a different random order in each of four 
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different booklets corresponding to the four letter 
positions in each criterion word, but each booklet 
contained sequences ending in each of the four letter 
positions. Four different groups of 45 undergraduates 
each worked on this material until they finished 
every sequence. The majority of Ss completed the 
booklets in about 80 minutes. Illustrative samples of 
these materials are shown in Table 1. iy 


Conditions and results : 


The effect of letter position. The most important 
experimental variable, both by its nature and by the 
magnitude of its effect, is the position of the letter 
to be predicted in the criterion word. In this experi: 
ment, letters were predicted in the first four letter 
positions, except for the condition of no prior con- 
text, in which case the fifth letter position was used 
instead of the first. The overall mean RSC values 
for the first through the fifth positions are, respectively 
0.180, 0.481, 0.519, 0.698, and 0.7811. These values 
are plotted in Fig. 2. | 


Table 1. Sample sequences as they appeared to a single subject 
' 


Classification* . 


FINISH * WIT (howt) 
THE * LA (ugh) 4 
SWS PAPER Wt (og 


NEWSPAPER * WI (7g) 
REALLY * AN (ything) — 
* TO (morrow) 7 
* B (esides) # 
D*THE*MACHINE | 

*OVER* AND s 

*INSERTED * (another) 


ee 


how ww bo coe 
WeErWOORNY 
mA eyOrOHOH 
Nano 


oo 


* P = position; Weo =context word class (function 
content); Leo =context length; Wer =criterion class (fune- 
tion or content); and Ler = criterion word length. 
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The values in Fig. 2 give the relative sequenti 
constraint for the several letter positions, for example. 
the RSC value at the first position means that this 
is the average constraint on the initial letters of 
words, and is characteristically low. There is a sharp 
rise in constraint for the second letter of words, b it 
from the small increase in constraint of the third 
position over the second position, it appears that 
giving the first letter of words yields about as much 
information as giving the first two letters. In fact, 
the gain in constraint of the third position over th 
second position is scarcely 1/, the gain of the second 
position over the first position, and only about 1/; th 
gain of the fourth position over the third position 
Just why there appears to be a loss of constraint a 
the third position will become clear when we discus 
the other variables influencing within-word con 
straints. 

That the difference in constraint between the firs 
two positions is the right order of magnitude may hb 
checked by data from Newman and Grursrman. The 
report that the amount of constraint contributed b 
the space together with the initial letter of a wor 


* All experimental variables were analyzed in a mixe 
analysis of variance design. Only those variables and the 


interactions which were significant beyond the .05 level | 
confidence are discussed. ; . 
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is nearly the same as the constraint provided by the 
average pair of adjacent letters. The value calculated 
from our data for the gain in constraint of the second 
position over the first position, 0.481 —0.180 — 
).301, is quite close to the gain in constraint of 
).255 which we have calculated from values given by 
NEWMAN and GrrRstMaN for the difference between 
he first two positions (1952, p. 124). 

Going one step further, we have been able to 
estimate the constraint contributed by the space alone 
o each of the first five letter positions from tables 
kindly given us by E. B. Newman. These RSC values 
or positions 1 through 5 are, respectively, 0.020, 
).105, 0.064, 0.042, and 0.032. Knowledge of the 
ocation of the space alone indicates that the second 
etter position is more constrained by this source 
han are other letter positions within words. 

Our values are subject to some error due to the 
1ature of the Newman-Gersrman tabulations. Their 
abulations were based on single letters displaced by 
siven distances from other single letters in actual text. 
Displacements permitted no intervening letters be- 
ween the pair of letters, one intervening letter, two 
tervening letters, and so on. Since intervening 
setters were not controlled, spaces could appear 
ithout being tabulated. The space cannot follow 
self, so the estimates for the first two positions are 
ecurate, but because of one-letter words, spaces 
ould appear in the second position and the distribu- 
ion of letters in the third position would be con- 
bunded with the distribution from the first position. 
he error due to such confounding of positions must 
e small for the third position because in the Newman- 
erstman sample, only 3% were one-letter words. 
ther positions beyond the third contain an increasing 
mount of confounding with previous positions and 
re somewhat less reliable. Even with these rough 
bmparisons, however, it appears that the relative 
alues at the first and second positions are correct. 
Ve lack values of constraint in actual text from 
ultiple letters and cannot compute comparable RCS 
alues to check order of magnitude of the remaining 
ositions. 


able 2. Relative sequential constraint for different positions 
and context lengths 


Means: 
positions 
2,3, &4 


Means: 
positions 
1, 2,3, &4 


3 4 


)| 0.474 | 0.474 | 0.648 | 0.781 0.532 
0.185 | 0.499 | 0.506 | 0.681 0.561 
0.214 | 0.464 | 0.476 | 0.673 0.538 
0.204 | 0.469 | 0.466 | 0.683 0.539 
0.244 | 0.504 | 0.668 | 0.800 0.657 


1 RSC values based on maximum sequential constraint 
4.01 bits. 


The effect of context length. The variable of next 
ost importance is the amount of context existing 
ior to the criterion word. We are primarily inter- 
ed in this variable as it relates to constraints 
posed by letters within the criterion word itself, 
2., as it relates to letter position. RSC values at 
ferent positions with different context lengths 
pear in Table 2. 

Context length ranged from one unit—knowledge 
the location of the space alone—to 32 units of 
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actual text. Intermediate lengths were 4, 7, and 
10 units of context. In the experiment, data were not 
obtained at the first position for the condition of no 
context preceding the criterion words. In order to 
estimate the RSC value at this point, a fifth group 
of 45 Ss generated words serially under the following 
instructions: ‘Write the first forty words that come 
to mind as rapidly as legibility permits. Do not 
write sentences; do not count; do not use proper 
names, slang or profanity.” From distributions of 
only the initial letters of these words, forty RSC 
values were computed. The average of these values 
appears in parentheses in Table 2 at position one for 
context length of one unit. There is no logical way, 


other than random assignment, to categorize these 


oh Y e 
Letter position 


Fig. 3. Relation between letter position and relative sequential constraint 

showing the effect of context length. Circles are data from minimum 

context; triangles are data from short context; squares are data from 

maximum context. The open circle represents the mean of the data from 
initial letters of serially produced words 


values under variables other than position and context 
length, and therefore they are not used in the complete 
statistical analysis of our data. 


With data from only the second, third and fourth 
position, the mean RSC values for context lengths of 
1, 4, 7, 10, and 32 units are, respectively, 0.532, 0.561, 
0.538, 0.539, and 0.657. It is apparent from these 
values that context does constrain letters within 
words, but the constraint shows little increase until 
context length is of substantial size. Although there 
is a highly significant difference among the five 
context lengths, a separate analysis shows that context 
lengths of 4, 7, and 10 units are not significantly 
different. On the strength of these tests, we have 
combined the data for context lengths of 4, 7, and 10 
units into a single “short” context length. 


Since the least amount of information which can 
be given about the letters within a word is the location 
of the space, that condition is called “minimum”’ 
context length. Because increase in constraint with 
context longer than 32 units is negligible (BURTON 
and LickLIpDER 1955), that condition is called ‘‘maxi- 
mum”’ context length. The RSC values for minimum, 
short and maximum context are plotted in Fig. 3. 

Analysis shows an overall difference among these 
three context lengths, but there is some indication 
that minimum and short context lengths do not differ. 
If we consider an analysis based on data from the 
first to the fourth positions, minimum and _ short 


4 


50 DanreL H. Carson: 


context lengths do indeed differ. However, by analyz- 
ing only data from positions 2, 3, and 4, we find 
they are no longer different. From the manner in 
which we obtained the RSC value at the first position 
for minimum context, it is reasonable to consider this 
value may be spuriously low, and that another ex- 
perimental situation would have yielded a higher 
value for this point. 

More interesting than the simple effect of context 
length, however, is the way in which context length 
interacts with letter position. It is clear from Fig. 3 
that constraint from maximum context is not sub- 
stantially higher than constraint from short or mini- 
mum context until the first two letters of the criterion 
word are given, in which case there is a marked 


o Function words 
° Content words 


/ a 3 Y oF 
Letter position 


Fig. 4. Relation between letter position and relative sequential constraint 
showing the effect of criterion word class. Open symbols are data from 
function words; filled symbols are data from content words. Circles are 
means of data from the first four letter positions for the three short context 
lengths only; first analysis (A,). Triangles are means of data from only 
the second, third, and fourth positions for all context lengths; second 
analysis (A,). Data from minimum context length for the first and fifth 
positions do not appear in the diagram 


improvement. This improvement is substantially the 
same for the fourth position. Finally, from the data 
at the fifth position for minimum context, constraint 
continues to increase above that of all previous posi- 
tions, but at a slower rate which is almost identical 
to the rate between the third and fourth positions 
for maximum context. 

The effect of word class. The third and last variable 
of importance is the class of criterion word. Both 
function and content words were used as criterion 
words. According to Fries (1952), content words 
give an utterance to its meaning, but it is the utterance 
which gives the particular function words their 
meanings. Fries’ compilation of 154 different function 
words includes particles, auxiliary verbs, numbers, 
pronouns and some adverbs, while all the remaining 
adverbs, verbs, nouns and adjectives are presumably 
content words. Roserts (1955) and Mirtur, Newman 
and F'rrepMAN (1958) have enlarged Frres’ original 
list of function words, yet there still remain many 
fewer function words than content words. 

Sheer difference in number would be of little 
interest to us here, however, these two classes of 
words also exhibit quite different statistical properties 
which are important. In particular, the several differ- 
ent function words account for about half of all our 
printed text, the remaining half being distributed 
among the much larger number of different content 
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words. Typically, in a large sample of text, function 
words will be repeated many more times than content 
words. Of course, in a small sample of text, a f 
of the key content words may occur more often thar 
most of the function words in the sample, for exampk 
in this paper, word, words, letter and letters all appear 
more often than a, an or and. : 
With few exceptions, all criterion words and most: 
context words used in our experiment were high 
frequency (either AA or A) words from the THORNDI] 
and LorGceE word lists (1944). Even with this restri¢- 
tion, there still remain large differences in frequency 
between words in the Thorndike-Lorge frequen 
categories. For example, there, a function word, and 
chief, a content word, are both AA words and appe 
more than 100 times per million words of text, b 
there occurs about 26 times as often as chief. Dividi 
our words into the two broad classes of function and 
content words, therefore, amounts to controlling fre- 
quency of occurrence in normal English text?. 
2 


When we compare the constraints on letters if 
the two classes of words, we find that letters are mo 
constrained in function words than in content wort 
The overall mean RSC values for function an 
content words are, respectively, 0.473 and 0.448?! 
Word class does not produce a simple effect, however! 
and more important is the interaction between word 
class and letter position. This interaction is best seem 
in Fig.4, where we have plotted the mean RSQ 
values for the first four letter positions in functio 
and content words from two separate analyses. a 
makes no difference whether letters are being predicte 
in function or content words until the first two lette 
of the word are given. When the initial pair of letter 
is given, however, the third letter of function w 
is more constrained than the corresponding letter ip 
content words. In fact, there is some indication thi 
the third letter in content words is less constrain 
than the second letter in those words. This sugges 
that there may be less information in the initial 
of letters in content words than in the first let 
alone. The difference between the two classes 
words is still present in the fourth position. 

The effects of letter position, context length and wo 
class. There are two kinds of constraint which rela 


1 Tn addition to their frequency of occurrence, function ai 
content words take on different duties in English text. T 
result of this difference is that the two classes of words 
to alternate in normal text. A tabulation by the aw 
1040 words of text yields the following transitional pro 
lities for function and content words: p(F/F) = 0.43, p( 
0.57, p(C/F) =0.65, p(C/C)=0.35. To simulate this 
nation, an equal number of samples of the four possil 
combinations of function and context words were used, i 
F-C, H-E, C-C, and C-F pairs were used. Since these differ 
classes did not show different effects on predictability, we m 
conclude that the alternation in English does not. prot : 
constraint on letters. Moreover, it was possible to test { 
effect of the two classes of words when used as context wor 
Here again, no difference in constraint was obtained. — 

2 These means are based on data from positions 1 throug 
for only the three short context lengths. A second analy 
carried out on data from only positions 2, 3, and 4 for all f 
context lengths yielded the following means for funct 
content words, respectively 0.585 and 0.546. Two a 
were necessary because some of our data did not fal 
categories of word class, for example, when no co 
given, such context could not be called either fun: 
content word context. Such conditions notwithstandin: 
analyses arrive at the game conclusion. ia 
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he results of our experiment. First, there is the 
onstraint imposed by the internal structure of words 
hemselves, and second, there is the constraint impo- 
sed externally upon this structure. In a given situa- 
ion, the greater the constraint imposed, the fewer 
will be the alternatives, and generally speaking, the 
onstraints we have obtained show that the internal 
structure of words permits fewer alternatives as more 
bf the initial letters of the words are given. Restriction 
bn the number of alternatives does not result in a 
smooth increase in constraint at the beginning of 
words as more letters are added, and almost as many 
uternatives are evailable after the first pair of letters 
S given as are available after the first letter alone. 
Bome insight into the internal structure of the be- 
sinning of words may be gained by considering likely 
ombinations of consonants and vowels. 

Newman (1951) has shown that consonants and 
rowels tend to alternate in English text. While such 
Iternation is true for the language in general, there 
S some suggestion that it is also true for the beginning 
of words. From the Newman and GErstMAn tables, 
ve have computed the probability of consonants and 
owels occurring in the first five letter positions 
vithin words and for the language as a whole. These 
alues appear in Table 3. Again, values for positions 

and 5 are less reliable than the other values. 


able 3. Probability of occurrence of consonanis and vowels in 
the first five letter positions within words 


0.55 | 0.53 | 0.69 | 0.66 
0.45 | 0.47 | 0.31 | 0.34 


‘0 sonants | 0.72 
Towels 0.28 


0.63 
0.37 


An increase in constraint should be associated 
rith an increase in the probability of occurrence of 
owels since there are fewer categories of vowels to 
hoose from than there are categories of consonants. 
tom Table 3, there is small likelihood that the initial 
etter of a word will be a vowel and about an even 
hance that the second and third letters will be either 

consonant or a vowel. It is likely that a great 
umber of English words begin with either CVC or 
CV, with CVC probably starting more words than 
Cy. « 

_ Comparing the figures in Table 3 with the values 
RSC obtained in our experiment, it is evident that 
icreasing constraint is associated with increasing 
obability of occurrence of vowels for the first three 
tter positions. It is probable that the relative values 
constraint in the initial few letter positions are 
ontrolled by the sheer number of words that are 
ossible to construct out of the given letter or letters 
each case. The number of possible words is reflected 
the distribution of vowels and consonants. However 
1e fact that constraint continues to increase beyond 
1e third position forces us to assume that vowels 
mtinue to become relatively more frequent than 
msonants. Clearly such a distribution of vowels and 
msonants is not the case. In later letter positions, 
eer number of possible words plays a less important 
le and the relative frequency of specific letters 
lowing the given sequence of initial letters has a 
eater influence. Restriction of alternatives is there- 
re the result of the greater use of larger groups of 
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letters by Ss. The larger groups of letters can be 
within the words or in the context preceding the 
words, but, of course, more efficient use is made of 
letters within the words themselves. 

When long context is given, greater use of large 
groups of letters in that context is permitted and the 
constraint increases after the initial pair of letters, 
but there is no substantial increase in constraint on 
the initial pair of letters themselves, regardless of 
how much context is provided. Subjects cannot make 
use of the additional information in maximum con- 
text to reduce their uncertainty about the beginning 
of words. 

Such inability of individuals to use this information 
simply reflects the way English text is constructed. 
Sentences or phrases which end in a whole word 
permit wide variation in specific words and even 
other phrases which can follow. Our latitude of 
choice among synonyms and descriptive clauses even 


Insures a similar (if not identical) meaning to frag- 


ments which, although beginning with the same 
letters, end differently. It is not until a clue is provi- 
ded about the specific word, or narrow class of words, 
that possibilities are restricted and uncertainty is 
reduced. Apparently, in order to facilitate the most 
efficient use of the information in maximum context, 
it is necessary to provide as a clue to the specific 
word the first two letters of that word. wy 

It is even necessary to give the initial pair of 
letters as a clue that a word comes from the narrow 
class of function words before constraint at a given 
position in a function word is greater than constraint 
at the corresponding position in a content word. Once 
these are given, however, there is a tendency to 
select from the much smaller number of function 
words with a consequent increase in constraint. In 
cases where it is not possible to construct common 
function words from the first two letters, e.g., BR, 
CH, CL, LO, to pick a few at random, the categories 
of content words will offer more alternatives and 
constraint will be lower. 

Regardless of how much context is provided, or 
what kind of word follows that context, constraint 
on the initial pair of letters in the word is stable 
and characteristically low. It is probable that under 
any conditions, the internal structure of words pro- 
vides enough restriction on terminal letters that their 
constraint would also be stable but characteristically 
high. There is a striking amount of constraint on the 
fifth letter of words provided by the first four letters 
alone. By the time four initial letters are given to 
Ss to complete whole words, they are selecting be- 
tween fewer than two letters on the average—the 
residual uncertainty for position 5 is 0.88 bits. Since 
our data for position 5 derive solely from the condi- 
tion of minimum context, this constraint is due to 
the internal structure of words only. Any improve- 
ment due to additional context can only be small. 


Estimation of asymptotic unilateral constraint 
As a sequence of symbols increases in length, 
unilateral RSC also increases, but not without limit. 
It finally reaches an asymptotic value. The asympto- 
tic value for unilateral RSC has been estimated to 
be 50% by GARNER and Carson (1960). Their study, 
as well as others arriving at similar estimates of 
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constraint (SHANNON 1951, Burron and LicKLIDER 
1955, Mriter and Frrepman 1957) made use of 
verbal habits which individuals have about the struc- 
ture of English text. A random sample of sequences 
varying in length was presented to Ss who were 
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Fig. 5. Relation between letter position and bits of residual uncertainty. 

The ordinate is in logarithmic scale. Filled circles are extrapolated values 

obtained from linear fits to the last three data points for each context 
length. The two straight lines are parallel 


required to guess the letter following each sequence. 
A measure of uncertainty was taken for each sequence 
and these measures were averaged for all sequences 
having the same length as an estimate of the constraint 
for that length of sequence. No attempt was made by 
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Fig. 6. Relation between letter position and relative sequential constraint 

for minimum and maximum contexts. Filled circles are data obtained from 

letter distributions; open circles are RSC values obtained from straight 
lines in Fig. 5 


these investigators to determine separately the effect 
of letter position and the constraints at various letter 
positions entered the average for each length of 
sequence. 

In a random sample of sequences of different 
lengths, each sequence would end with a given letter 
position as often as that position occurred relative 
to all other positions. It should be possible to estimate 
the asymptotic value of RSC from a stratified sam- 
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pling of the constraints at the various letter positions 
within words. We have data for only the first five 
letter positions within words, but the constraint 1 
sufficiently large at that position to permit an ex 
tension of our data without serious error. In Fig. 
such an extension of residual uncertainties is show. 
for minimum and maximum context lengths only. 
A plot of these data in log-linear coordinates pro 
vides a good linear fit and is based on the reason 
able assumption that constraint is not complete, even 
for the terminal letters of long words, since the 
variety of suffixes that is possible creates some resi 
dual uncertainty. From the extrapolated uncertain 
ties in Fig. 5, the cor- 
responding RSC values 
were computed and are 
plotted in Fig. 6 together 
with obtained RSC val- 
ues. It is clear from 
these values that any 
loss of constraint caused 
by limiting ourselves to 
the tenth position is 
quite negligible. 

In order to estimate 
asymptotic unilateral 
RSC from the values 
at the ten positions, we 
must know the proba- 
bility of each letter 
position in a large 
sample of English text. 


» 


Table 4. Data used to calcu 
asymptotic unilateral sequent 
constraints 


Relative 
sequential j 
constraint 4 


Probability 
of letter 


oa position, 


m 
context 


- context 


SOHBADNE WH 


2' = 1.000 


Using the frequencies of 
words given by THoRN- 
DIKE and LorcsE (1944, 
p. 259) in their count 
totalling about three 
million words of ten 


1 Probalities computed from 
frequencies given in THORNDIKE) 
and LorceE 1944, p. 259. Value 
in italics were computed from) 
extrapolated uncertainties in) 
Fig. 5. -— | 


letters or less, it is possible to sort the frequencies) 
into word lengths and determine the necessary pro 
babilities. The words in this count are high fre 
quency words and are comparable to the sample | 
words used in our experiment. d 

The method used to compute these values is ag 
follows. Each one-letter word can appear in only th 
first position following the space. A two-letter word) 
can appear in either the first or second position: 
Three-letter words can appear in the first, second oF 
third positions, and so on out to ten-letter word 
which can contribute to the values of RSC at all tem 
positions. There are three million first positions if 
the sample of three million words. The number Of 
second positions will be three million minus the 
number of one-letter words, and so on. The numbe 
of tenth positions will be simply the number of ter 
letter words. Summing these figures, the total num 
ber of positions in three million words of text 
obtained, and from all of these frequencies, the prok 
ability of each position may be computed. Thes 
probabilities are given in the second column ¢ 
Table 4 opposite the corresponding position in th 
first column. In columns three and four are tl 
values of RSC for the ten-letter positions, Extri 
polated values are shown in italics. - 

By multiplying the value of RSC at each positi 
by the probability of occurrence of that position ar 
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summing these products separately for minimum and 
maximum context, we have two estimates of the 
asymptotic unilateral RSC. These estimates for mini- 
mum and maximum context are, respectively, 0.404 
and 0.535. These values appear in italics in Table 5 
labelled “logarithmic”. The small difference between 
minimum and maximum context shows the strong 
internal constraints within words. Of particular 
interest, however, is the similarity of the value for 
maximum context to the previous estimate of 0.500. 
For comparison with the RSC estimates, estimates 
of relative redundancy are also presented in Table 5. 
The value of relative redundancy estimated by Gar- 
NER and Carson is 58% (1960). Their figure is based 
on a 28-symbol alphabet. Since we have permitted 
the use of only 26 letters in this experiment, the figure 
of relative redundancy comparable to our estimates 
is 57%. 
__ Two kinds of errors have been permitted to enter 
these estimates; the first is the result of using extra- 
polated values, and the second is due to sampling. 
In the case of error due to extrapolation, we have 
computed upper and lower limits which are given in 
Table 5 for each estimate. To compute the lower 
limit, each extrapolated value of RSC is taken to 
have the same value as the last position for which 
there are data. This procedure assumes that con- 
straint did not increase, nor decrease, beyond the 
fifth position for minimum context or beyond the 
fourth position for maximum context. To compute 
the upper limit, each extrapolated value of RSC is 
taken to be 100% beyond the last data ‘position. 
Although the lower limit is merely a reasonable limit 
and could conceivably be lower, the upper limit 
cannot be higher. vod) 
All of the RSC values entering into our final 
estimates, both obtained and extrapolated, are sub- 
ject to error from sampling factors due to the manner 
in which letter distributions were obtained. Distribu- 
tions of letters supplied by Ss tend to be narrower 
than distributions taken from actual letter counts 
and therefore constraints tend to be overestimated. 
We need some performance constant to correct for 
such overestimation. If we assume that constraint 
should be zero when no information is supplied, we 


Table 5. Estimates of asymptotic unilateral sequential constraint 
based on sampling letter positions 


Relative 
sequential 
constraint? 


Relative 
redundancy ? 


mini- | maxi- 
mum mum 
context | context 


| mini- | maxi- 
mum | mum 
context} context 


, 0.487 | 0.595 
sogarithmic| 0.404 | 0.535 |d =0.131| 0.491 | 0.603 }d =0.112 
Upper limit |0.420 | 0.543 0.504 | 0.611 


1 Substract 0.055 from each value for performance constant. 
2 Substract 0.047 from each value for performance constant. 


ay use the obtained value of RSC for position one 
ith minimum context as the best estimate of sam- 
naling error due to performane. Every value of RSC 
thould therefore be reduced by 0.055. Although the 
stimates in Table 5 are sums of the RSC values, they 
e weighted by probabilities which sum to unity, 
nd only the single overall correction of 0.055 is 
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subtracted from the estimates for asymtotic unilateral 
RSC. This overall correction value becomes 0.047 
when we change our point of reference to relative 
redundancy. 

It is apparent that any of the several ways the 
final estimates may be modified result in trivial 
changes. The stability of the estimates is due to two 
related facts: long words occur relatively infrequently 
and a large amount of the constraint on letters is 
contained in the first few letters of words. 


The overall effect of context 


In previous investigations of the redundancy in 
English, typical results show a rather rapid increase 
in constraint which quickly reaches an asymptote as 
the length of the sequence increases. This rapid 
increase is due primarily to constraints on letters 
imposed by the other letters of the word, and only 
secondarily to the context external to the word. 
Referring to the difference between minimum and 
maximum context in Table 5, the value of d given 
there clearly shows that within-word constraints con- 
tain the lion’s share of all constraint in the language, 
at least at the level of constraints on letters. The 
fact that there is some influence of context does not 
support MANDELBROT’s assumption of the independ- 
ence of words, however, context does have a minimal 
effect. Moreover, as the figure for relative constraint 
gets larger, depending on the reference point one 
takes, the difference gets smaller. Note the difference, 
d, for the estimates of relative redundancy. If a 
bilateral prediction situation were used, which would 
have permitted constraint to reach 100%, the differ- 
ence between minimum and maximum context no 
doubt would have been smaller, but it still may not 
have been zero. In order to obtain such bilateral 
estimates of constraint, all we would need to compare 
is measures of constraint on letters deleted from the 
middle of words. The two measures to be compared 
would be the amount of constraint imposed by the 
remaining letters within the words by themselves and 
in conjunction with additional context on either side 
of the words. 


The overall effect of context may be obtained from 
our data on the relative redundancies for minimum 
and maximum context. The difference, d, between 
these two context lengths is 0.112. This value repre- 
sents that part of the maximum unilateral relative 
redundancy of 0.603 which is due to the added 
context. This overall effect of context amounts to 
about 19% of the unilateral constraint on letters 
in printed English, the remaining 81% of the con- 
straint residing within the words themselves. 

Bett (1953) arrives at a somewhat lower value 
for the overall effect of context. His approach was 
to measure the average amount of constraint per 
letter of words of different lengths, weight these 
values by the frequency of occurrence of words of 
each length, and then sum the weighted values to 
obtain the total internal constraint of words, a value 
comparable to ours for minimum context. Bell con- 
cludes that only about 5% of the total constraint in 
English may be due to the effect of context. 


The overall effect of context which we have 
measured is in reasonable agreement with the effect 
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of context as measured by Butz. Even closer agree- 
ment would be achieved had we used the bilateral 
prediction situation described above. It is clear that 
both methods of measurement show the overall effect 
of context to be rather small. 


Summary 


Due to the manner in which the English language 
is used, words exhibit strong internal constraints on 
letters, but some additional constraint may be imposed 
by the context in which words appear. In order to 
estimate the internal constraints of words and the 
overall effect of context, an experiment was carried 
out using 225 human subjects who predicted letters 
in each of the first four positions within words, both 
with and without context prior to the words. It was 
found that as more letters at the beginning of words 
are given, prediction of the following letters increases 
monotonically, but the increase is not smooth. Predic- 
tion of the third letter of words given the first two 
letters is only a little better than prediction of the 


second letter given only the first. This effect may — 


be explained by the probable combinations of vowels 
and consonants at the beginning of words. Letters in 
the first two positions show no improvement due to 
long context but prediction of later letters is increased 
by such context so that prediction rises smoothly from 
the initial letter to the fourth letter. Also, the type of 
word in which the letters are to be predicted affects 
the prediction, function words showing more con- 
straint on letters than content words. The difference 
between function and content words does not take 
effect, however, until the first two letters of the word 
are given. Using the prediction data from words 
preceded by long context, extrapolations of con- 
straint out to the tenth letter were obtained. From 
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the values of constraint at the first ten letter positions 
it was possible to estimate the maximum unilateral 
sequential constraint in English. A value of about 
48% was obtained which compares with previous 
estimates of 50%. A further evaluation of the overall 
effect of context indicates that about 81% of the 
constraint in English is contained within the words 
themselves, and the other 19% is due to any addi- 
tional context. i a 
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Pawlow und sein Hund 
Ein Demonstrationsmodell fiir den ,,bedingten Reflex“ 


Von Ivo KouLER 


Aus dem Institut fiir experimentelle Psychologie der Universitat Innsbruck (Direktor: Prof. Dr.I. Konnun) 


Mit 3 Textabbildungen 


Jeder Student der Psychologie lernt die beriihmte 
Geschichte vom Pawlowschen Hund. Da steht ein 
Hund, eingeschnallt in Riemen, am Maul ein Glas- 
rohrchen, in dem sich sein Speichel sammeln kann, 
liber ihm eine Glocke. Und nun beginnt — geleitet 
von einem Nebenraum aus, in dem der Experimentator 
sitzt, das ,,Drama“; es ist ein Programm in drei Akten: 

Die Glocke liutet. Der Hund beachtet sie nicht. 
Der Speichel im Glasréhrchen steigt um keinen Milli- 
meter mehr, als er das auch sonst tut. Ist dies fest- 
gestellt, dann folgt der zweite Akt; das ist die Periode 
des Trainings. Der Hund erhalt Futter — und jedes- 
mal, wenn er Futter erhiilt, lautet die Glocke. Nun 
gibt es Arbeit, die Hohe des Speichels im Glasréhrchen 
zw messen. Jedesmal nimlich, wenn der Hund Futter 
sieht, setzt_ eine erhdhte Speichelabsonderung ein. Ist 
auch diese Prozedur beendet, folgt der dritte Akt. Der 
dritte Akt ist genau die Wiederholung des ersten. 
Doch jetzt benimmt sich der Hund anders. Er be- 
achtet ganz offenkundig die Glocke. Jedesmal naim- 


lich, wenn die Glocke lautet (nun ohne gleichze 
Futterreichung) beginnt sein Speichel zu flieBen, g 
so, als wiirde er — nun menschlich gesproche 
Futter erwarten. ; eee 
Das ist die ganze Geschichte. Ubersetzt man sie 
in die psychologische Fachsprache, dann heiBt dies: 
Gegeben sind einige Arten von angeborenen Ri 
tionen, hier die erhéhte Speichelsekretion im An 
des Futters. Man nennt Reize, die solche Reaktion 
auslésen, ,,unbedingte Reize‘‘ und die Reaktion 
selbst ,,unbedingte Reflexe. Gegeben sind weiter 
sehr viele andere Reize, die aus der Umwelt komm 
und. auf die verschiedenen Sinnesorgane des Versuchs 
tieres einwirken; aber der Hund beachtet sie nicht 
Wir finden keine Reaktion im Verhalten des Tieres 
Kin solcher Reiz ist z.B. das Lauten der Glocke im 
ersten Akt des Dramas. Nennen wir Reize solcher 
kurz ,,neutrale Reize“, a 
Und nun kommt das Interessante: Derselb« 
trale Reiz (die Glocke) hat im dritten Akt ihre 
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tralitat verloren. Sie ist — wir kénnen nicht anders 
sagen — zu einem ,,Signal“ fiir Futter geworden. Der 
ProzeB, der dazwischenliegt, ist das, was sich im 
zweiten Akt ausbildet, das sog. ,bedingte Lernen‘: 
Reize, die zuerst keine Wirkung auf das Verhalten 
des Tieres haben (also neutrale Reize sind), werden 
wirksam, wenn sie dfter in enger zeitlicher Nachbar- 
schaft mit bereits wirksamen Reizen (hier den unbe- 
dingten Reizen) geboten werden. So wird aus einem 
urspriinglich unbedingten Reflex ein ,,bedingter Re- 
flex‘‘, indem sich die Reaktion an einen neuen Reiz 
kniipft. 

_ Dieser Lernmechanismus ist, wie man sich leicht 
uberzeugen kann, von héchster biologischer Wichtig- 
keit. Niitzliches und Schadliches nihert sich einem 
Lebewesen meist in einer ,,Wolke‘‘ neutraler Reize. 
Je mehr das Lebewesen lernt, diese neutralen Reize 
als ,,Anzeichen“ oder ,,Signale‘‘ fiir das Kommende 
zu beniitzen, desto adiquater kann es reagieren. Junge 
Frésche z.B. schnappen nach allen méglichen Insek- 
ten, aber sie lernen mit der Zeit diejenigen Insekten 
zu vermeiden, die zuriickstechen. Der Anblick der 
Gestalt oder Bewegung solcher Flugkérper ,,schaltet‘ 
ihre Reaktionen. 

Was wir im dargestellten Lernmechanismus vor- 
finden, ist also die geheimnisvolle Verkniipfung zwi- 
schen (urspriinglich) neutralen Reizen und bestimmten 
Reaktionen. Vom Zustandekommen dieser Verkniip- 
fung wissen wir, daB zwei Bedingungen wesentlich 
sind: 1. die zeitliche Nachbarschaft zu einem bereits 
wirksamen Reiz und 2. die Wiederholung. Es gilt 
also: Hine ,,bedingte“‘ Reaktion (s. zweiter Akt des 
Dramas) entsteht, wenn ein neutraler Reiz éfters simultan 
mit einem unbedingten Reiz gekoppelt ist. 

_ Genau das sind die Voraussetzungen, unter denen 
man ein Imitationsmodell bauen kann, sozusagen den 
,Ktinstlichen Hund von Pawlow“. 

_ Zu diesem Zweck montieren wir auf einem Brett 
zwei T'asten (Abb. 1). Die eine Taste schaltet ein 
Lampchen ein und aus; die andere Taste schaltet eine 
Glocke ein und aus. Das erstere System (I) soll den 
»unbedingten Reiz‘‘ und die ,,unbedingte Reaktion‘ 


Ausdruck ,,Reflex“‘, denn ,,bedingtes Lernen“ dieser 
Art ist nicht nur auf das vegetative Nervensystem 
beschrankt). Das Niederdriicken der Taste bedeutet 
also ,,der Hund erhalt Futter‘‘; das Aufleuchten des 
Lampchens soll sagen ,,der Speichel beginnt zu flie- 
Ben. Da das Lampchen iiber eine Batterie mit 
der Taste verbunden ist, geschieht dies jedesmal, wenn 
die Taste gedriickt wird. Das zweite System (II) ist 
die Pawlowsche Glocke. Auch sie liutet jedesmal, 
wenn der Experimentator die zweite Taste driickt. 
Aber — das Glockengelaiute steht zunachst in keiner 
Beziehung zum ,,SpeichelfluB. , 

_ Die Frage ist nun, wie soll man zwischen diesen 
beiden Systemen (I und II) eine Verbindung schaffen, 
die genau die Geschichte von Pawlow und seinem 
Hund nachahmt ? 

_ Die Lésung dieser Frage ist: Man baue zwischen 
die beiden genannten Systeme ein ,,Gehirn“, welches 
die Fahigkeit haben muf 1. Erfahrungen zu sammeln 
und 2. entsprechend diesen Erfahrungen ,umzuschal- 
en‘. Das Sammeln von Erfahrungen imitieren Kon- 
lensatoren, das Umschalten tibernehmen Relais (siehe 


Abb. 2). 


symbolisieren (das Wort ,,Reaktion“ ist besser als der — 


Der Gedankengang zur Entwicklung des Modells 
ist somit folgender: Es soll das System I und das 
System IT tiber je ein Relais verfiigen. Wird also die 
Taste des Systems I gedriickt, dann schlieBt sich das 
Relais a; wird die Taste des Systems II gedriickt, 
dann schlieBt sich das Relais b. Die Schaltkontakte 
der beiden genannten Relais a und b werden nun unter- 
einander in Serie geschaltet und mit einem Strom- 
kreis ITI (dem kiinstlichen Gehirn) verbunden. Daraus 


Speichelfu8 


Glockenton 


Abb. 1. Ausgangssituation fiir das Modell 


folgt, da8 das kiinstliche Gehirn nur dann ,,arbeiten‘‘ 
kann, wenn beide Tasten gleichzeitig niedergedriickt 
werden. Erst dann ist der Stromkreis IIT geschlossen. 


Das ,,Lernen® beginnt also erst dann, wenn Futter — 


(System I) und Glocke (System II) gleichzeitig in 
Aktion treten. 

Das System III, das kiinstliche ,,Gehirn“, welches 
also jetzt durch Wiederholung dieser Koinzidenz 


,lernen“ soll, besteht aus einer Stromquelle B 2 (man 


Abb. 2. Schaltung fiir den ,,bedingten Reflex‘‘. (Schaltteile: B 7 und B2 

Batterien mit 4,5 V; a, b gewohnliche Relais, die bei der Batteriespannung 

von Bd eben schlieBen; ¢ polarisiertes Relais, 5—10kQ2 Widerstand, 

arbeitend bei 0,5V; Wi 3k W2 [je nach Liimpchen und Relais a] 
5—20 2; C1000 mF) 


kénnte dazu auch Bd beniitzen), die tiber einen 
Widerstand, W J einen Kondensator C (das ,,Gedacht- 
nis“) aufladt — und zwar immer nur dann, wenn 
die beiden Relais a wnd b geschlossen sind. Hat dieser 
Kondensator C eine bestimmte Spannung erreicht, 
was ungefahr zehnmaliges Niederdriicken der beiden 
Tasten verlangt (Trainingsperiode), dann beginnt das 
Relais ¢ zu arbeiten. Es stellt eine elektrische Ver- 
bindeng zwischen der Glocke und dem Lampchen her, 
d.h. also zwischen Glockenton und Speichelabsonde- 
rung, und zwar jedesmal dann, wenn die Glocke be- 
taitigt wird (das Relais 6 hat zu diesem Zweck ein 
zweites Paar von Arbeitskontakten, das sich gleich- 
zeitig mit dem ersten Paar schlieSt). Der kinstliche 
Hund hat somit ,,gelernt‘‘, schon auf den Reiz des 
Glockentones allein mit Speichelabsonderung zu rea- 
gieren. Da die Kondensatorspannung C aber nicht 
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unbegrenzt erhalten bleibt, sondern langsam abnimmt 
(iiber die parallel geschaltete Spule des Relais ¢), ,,ver- 
gibt auch der kiinstliche Hund, genauso, wie der 
natiirliche, nach einiger Zeit, was er gelernt hat. Man 
mu8 ihn von Zeit zu Zeit neu ,,konditionieren“, d.h. 
,bedingen‘‘ (s. die Trainingsperiode), damit er die 
Glocke wieder ,,ernst‘‘ nimmt. 


Der aufmerksame Leser wird bemerkt haben, dab der 
kiinstliche Hund doch viel ,,diimmer“ wie der natiirliche ist. 
So sind einige Schaltteile eigens dazu da, unerwiinschte Neben- 
erscheinungen zu verhindern. Ohne den Widerstand W 2 z. B. 
wiirde der kiinstliche Hund (sobald er einmal gelernt hat) in 
seiner bedingten Reaktion jedesmal bestiirkt werden auch 
dann, wenn die Glocke allein lautet und kein Futter gereicht 
wird (d.h. die Taste des Systems I nicht niedergedriickt wird). 
Der Widerstand W 2 ist daher genauso zu bemessen, dais er 
die Spannung des Lampchens ein wenig herabsetzt, gerade 


Abb. 3, Bedingen des Lidaufschlagreflexes 


so weit, da das Relais a nicht mehr arbeiten kann, wenn der 
Strom aus der Richtung des ,,Gedichtnisses‘‘ kommt — wohl 
aber, wenn die Taste des Systems I niedergedriickt wird. Auch 
das zweite Kontaktpaar des Relais 6 verhindert Unsinn. Ohne 
dieses zusiitzliche Kontaktpaar wiirde der kiinstliche Hund 
zu einem ,,DauerspeichelfluB“ angeregt, auch wenn die Glocke 
nicht liutet. Wiirde man statt dessen den Strom von der 
Glocke selbst beziehen, wiire zwar der genannte Effekt unter- 
driickt, doch es kime zu der noch merkwiirdigeren Erschei- 
nung, daf} auch die Glocke gelernt hat zu lauten, wenn der 
Hund gefiittert wird. Dies letztere mag aber dennoch einen 
gewissen Sinn haben, wenn man statt Glocke ,,Glockenton“ 
meint und also der Hund den gewohnten Glockenton ,,dazu- 
halluziniert“, wenn er gefiittert wird. 


Das dargestellte Modell ist, wie man kurz sagen kann, 
lediglich ,,nachgebaut“. Nachbauen kann man alles, was 
hinlanglich klar definiert iss — nur verschwommene Gedan- 
kengiinge lassen sich nicht modellmaBig nachahmen. Doch 
méchte ich davor warnen, alle Modelle, die irgendwelche 
Lebenserscheinungen imitieren, in diese Kategorie zu ver- 
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weisen. Es gibt Modelle dieser Art, die nicht nur das zeigen, 
wofiir sie konstruiert worden sind, sondern dartiber hinaus 
auch andere und sogar neue empirische Daten tiber das 
Original’ bestitigen. Solche Modelle haben — tiber den” 
reinen Demonstrationswert hinaus — einen unmittelbar wissen- 
schaftlichen Wert, genauso wie Hypothesen, die nicht ver- 
andert werden miissen, wenn neue empirische Daten bekannt 
werden. Sie arbeiten offenbar nach denselben oder aihnlichen 
, Strukturgesetzen“‘ wie das Original (vgl. zu diesen Gedanken” 
W. WISER [1] und E. v. Host [2]). 
Eine wirkungsvolle Demonstration des beschrie 
benen Modells im Zusammenhang mit dem psychologi- 
schen Unterricht laBt sich erreichen, wenn die Horer 
den klassischen Pawlowschen Versuch kennenlernen. 
Sodann wird mit Hilfe des sog. Lidschlagreflexes 
(G. Krusee [3]) demonstriert, daB dies auch fiir den 
Menschen gilt. ; 


Diese letztere Demonstration ist einfach und funk- 
tioniert in den meisten Fallen auch ohne komplizierte 
Apparaturen. Was benotigt wird, ist ein leeres Brillen- 
gestell, ein daran befestigter Schlauch und ein Gummi- 
ballon. Den neutralen Reiz bildet eine Glocke (Abb. 3). 
Der Versuchsleiter stellt zunachst fest, daB das Lauten” 
der Glocke keinen Einflu8 auf den Lidschlag der Ver- 
suchsperson hat (erster Akt des ,,Dramas‘‘). Sodann 
driickt er den Ballon zusammen und gibt jedesmal 
gleichzeitig ein Zeichen mit der Glocke (zweiter Akt). 
Das Zusammendriicken des Ballons erzeugt jedesmal” 
einen unangenehmen Luftzug auf das offene Auge und 
das Lid schlieBt sich automatisch (unbedingter Reiz 
und unbedingte Reaktion). Ist diese Prozedur einige 
Male wiederholt worden, dann kommt der dritte Akt 
des Dramas (selbstversténdlich ohne dariiber etwas 
zu verraten): Der Versuchsleiter setzt nur die Glocke 
in Aktion und — siehe da, die Versuchsperson zwinkert 
mit den Augen (bedingte Reaktion). — ; q 

Nun ist der Augenblick fiir die Demonstration des. 
beschriebenen Modells gekommen, um zu zeigen, daB 
Lernleistungen dieser Art grundsatzlich , smechanisier- 
bar‘ sind und daher, wie auch andere Lebenserschei- 
nungen, kein ,,auBernatiirliches Prinzip‘’ zu ihrer 
Erklarung verlangen. 


Literatur. [1] Wieser, W.: Organismen, Strukturen, Ma 
schinen. Fischer Biicherei 1959. — [2] Hoxst, E. v.: Die Rolle 
des Modells in verschiedenen Gebieten der Physiologie. Verh. 
der Dtsch. Zool. Ges. in Wilhelmshaven, 1951. — [3] KimBig, 
G. A.: Conditioning as a function of the time between con- 
ditioned stimuli. J. exp. Psychol. 87, 1—15 (1947). — (Das 
erstgenannte Biichlein ist besonders empfehlenswert, den Lese 
in die Gedankenwelt und den heutigen Stand kybernetischer 
Bestrebungen einzufiihren.) aa 
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aa " ,,Lernende Automaten“. \ ate specifically for | 


~_ ee: ide opportunity fo v 
, ee Im Verlauf der Tagung kommen mehr als 30 i in- athe ani) : Ove Ge be ‘ 
landische Fachleute mit Einzelvortragen tiber stip: beiden oben. ‘ - Sym ane hdd ti 4 he 
a genatinten Rahmenthemen zu Wort. | Prior pel v=) 
"*\ "gnsfidhriche ‘Programmé"bind ab Januar 1961 kostenlos gy Submission of DDO bere 
©). * Pei der Nactirichfonteciniechan Gesellschaft im VDE (NTG), 2 “out the publication, plan 
. Schedule is nedes : 


bine Gy” | ‘Frankfurt a. M., § 10, Stresemann Allee 21 erhaltlich. - bm ee 

Bs fk ta : ~ sigs ; 

Ie ie The Professional Group Information ‘Theory of. the yes 

rs - Institute of Radio Engineers, in cooperation with the Center ve ie "their Abstracts by J 
of Communication ‘Sciences, | ch Laboratory of: Elec- * . be made on the bard 

y: __ tronics, Massachusetts Institute of Technology, is planning notified by 1 Ma; 

. to. the Chairm gan 


‘Zea B hold an International Symposium on the Transmission and 1 
rocessing of Information on September 6—8, 1961. This |’ R.LE., MLT., Cam dge 39, 


Tek posium will be held: at the Massachusetts Institute OFF 4) Additional informat 
, ‘a hnology, Cambridge, Massachusetts. =, disseminated as 
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